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PRÉFACE 



Les progrès de la Biologie ont été si nombreux et si 
rapides depuis un quart de siècle qu'il est devenu très 
difficile d'en saisir l'ensemble, pour qui ne peut ou ne 
veut s'astreindre à la lecture d'une foule de mémoires 
originaux, écrits dans trois ou quatre langues pour le 
moins. La difficulté est naturellement plus grande encore 
.pour les débutants, mal renseignés par des traités vieillis 
et incapables, dans leur inexpérience, de synthétiser les 
faits et les théories qu'on leur enseigne dans les cours 
ou les laboratoires des Universités. 

On doit donc applaudir sans hésitation à toute tenta- 
tive telle que celle de Jacques Lœb ayant pour objet 
d'exposer en une douzaine de leçons très substantielles, 
mais très claires, les conquêtes récentes de la science de 
la vie, en visant moins, comme il le dit lui-même, l'expli- 
cation souvent prématurée des faits observés que la prise 
de possession de phénomènes considérés longtemps 
comme hors de notre portée. 

L'entreprise, louable en elle-même, doit être accueillie 
avec une faveur toute particulière si l'on songe que l'au- 
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VI PRÉFACE 

teur de la Dynamique des phénomènes de la vie a depuis 
une vingtaine d'années travaillé lui-même avec le plus 
grand succès à étendre nos connaissances biologiques 
dans maintes directions nouvelles : de telle sorte qu'à 
Texposé méthodique des résultats ac'quis de toutes parts 
s'ajoutent des vues très personnelles et des procédés 
originaux d'investigation. 

Mieux encore ! L'heure est admirablement choisie pour 
une publication de ce genre. Les exagérations des néodar- 
winistes ont en effet, par une heureuse réaction, ramené 
l'attention des naturalistes sur l'étude trop négligée. des 
facteurs primaires de la variation, base de toute théorie 
évolutionniste. Or^ dans ce retour aux tendances génia- 
les de Lamarck, le livre de Lœb sera un guide très 
sûr et très suggestif. 

La traduction que MM. Daudîn et Schaeffer en ont 
faite d'après l'édition allemande (1906) et qu'ils ont pu 
compléter grâce à des notes où Fauteur a bien voulu 
exposer les résultats de ses travaux les plus récents est 
d'une exactitude scrupuleuse et d'une rare élégance de 
forme. Ce serait un plaisir pour nous de la recom- 
mander au public scientifique, si Tœuvre d'un pareil 
Maître avait besoin d'une recommandation. 

J'exprimerai cependant un regret : c'est que s'adres- 
sant à de nouveaux lecteurs d'une culture linguistique 
différente, ces leçons n'aient pas subi quelques légères 
retouches qui les auraient heureusement complétées. 

Nos étudiants français s'étonneront à coup sûr, en 
lisant l'intéressant chapitre sur les oxydases, de ne pas 
voir citées, à côté des travaux de Jacquet et de Kastle et 
Lœvenhart, les belles recherches de Gabriel Bertrand 
surlalaccase [Archives de physiologie^ 1896). Si Spitzer 
a montré le rôle du fer, G. Bertrand a découvert celui 
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PRÉFACE VII 

dû manganèse et modiflé grandement la notion des fer- 
ments oxydants. 

L'œuvre deBourqueJot sur les fermentations est digne 
aussi d'être analysée. 

On eût aimé encore voir rappeler, après le mémoire 
classique de Max Nussbaum, les recherches si persévé- 
rantes et si démonstratives de Balbiani sur la mérotomie 
<ies Infusoires [Recueil zoologique suisse, 1888). 

Les travaux de Georges Pouchet sur le phototropisme 
négatif des larves de Muscides auraient également mé- 
rité d'être mentionnés. 

Il eût suffi, j'en suis sûr, de signaler à l'auteur ces 
oublis et quelques autres du même genre pour qu'il nous 
accordât pleine et entière satisfaction. 

L'esprit qui anime les leçons de Lœb est bien celui 
qui doit, selon nous, inspirer les maîtres de renseigne- 
ment supérieur. Nulle restriction ne doit être imposée 
^ux efforts du chercheur. « Je crois, dit-il, que le moment 
d'aborder un problème est venu, lorsqu'il se trouve un 
homme qui a le courage d'essayer de le résoudre et qui 
a l'intelligence et le savoir (peut-être aussi la chance) 
nécessaires pour y réussir »( p. 392). 

Cette fière déclaration déplaira sans doute à nos mo- 
dernes amateurs de pédagogie à outrance, aux niveleurs 
par le bas, incapables de toute œuvre créatrice, qui vou- 
draient introduire dans nos laboratoires de recherches 
l'étroite réglementation dont souffre l'enseignement 
secondaire, et discutent avec un sérieux grotesque les 
méthodes de sciences qu'ils n'ont jamais eux-mêmes 
pratiquement cultivées. 

Les critiques venant de ce côté ne sauraient émouvoir 
un vrai chef d'école. 

Toutefois, si nous réclamons une fois de plus avec 
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VIII PREFACE 

Savighy la complète indépendance du travailleur, si nous 
proclamons avec Lœb le droit d'aborder tout problème 
biologique sans souci du trouble que la solution attendue 
pourra apporter aux esprits conservateurs, nous croyons 
aussi qu'on ne saurait attacher trop d'importance aux 
conceptions fondamentales sur lesquelles nous étayons 
nos expériences et, à ce point de vue, je voudrais, après 
avoir dit tout le bien que je pense du livre de mon savant 
collègue de l'Université de Berkeley, me permettre cer- 
taines réserves qui dégagent nettement la différence de 
nos attitudes en face de quelques grandes questions de 
philosophie naturelle. 

Lorsque Lœb affirme que tous les êtres vivants peu- 
vent être assimilés à des machines chimiques se compo- 
sant essentiellement de matières colloïdales et que les 
processus physico-chimiques de Torganisme n'échap-- 
pent à aucune des lois qui régissent les mêmes phéno- 
mènes quand ils s'accomplissent dans la nature inani- 
mée, tous les biologistes dégagés du préjugé dualistique 
ne peuvent qu'accepter cette manière de voir. 

Mais convient-il de se borner à cette conception exclu- 
sivement physiologique? Vouloir appliquer strictement 
à la matière vivante les principes ordinaires de la méca- 
nique actuelle, n'est-ce pas exagérer la valeur explica- 
tive de ce qui n'est au fond qu'une comparaison et une 
première approximatioii de la réalité? 

Une machine neuve ressemble à une autre machine 
neuve construite avec des matériaux de même nature 
semblablement disposés et, dans des conditions iden- 
tiques de fonctionnement, ces deux machines se com- 
porteront absolument de la même manière, de telle sorte 
qu'on pourra généraliser les observations faites sur lune 
d'elles et les traduire immédiatement en lois qui convien- 
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PREFACE IX 

dront à toutes les machines établies sur le même patron. 

En sera-t-il de même pour ces machines vivantes 
que nous appelons des organismes? Nous ne pouvons 
Taffirmer et même nous pouvons affirmer le contraire. 
Car ces organismes, choisis aussi semblables que possir 
ble, empruntés si Ton veut à une même portée ou issus de 
graines produites dans un même fruit, auront cepen- 
dant une constitution protoplasmique très différente qui 
les déterminera à réagir différemment sous l'influence 
des mêmes excitations. 

Les hasards de la réduction chromatique et de Tamph î- 
mixie auront en effet introduit dans le noyau de Toeuf fé- 
condé, origine de chacun d'eux, des plasmas ancestraux de 
nature diverse. Chacun de ces plasmas portera lui-même 
Tempreinte indestructible d'un passé différent et aura 
subi dans la suite des temps une évolution irréver- 
sible. 

De la forme qu'affectent ces premiers phénomènes de 
l'embryogénie et des conséquences que leur significa- 
tion morphologique peut avoir non seulement pour la 
question fondamentale qui nous occupe, mais aussi pour 
une foule de problèmes plus faciles peut-être, mais très 
intéressants, de la génération, Lœb me paraît vraiment 
faire trop peu de cas. 

Il semble bien que pour lui l'excitation au développe- 
ment qu'il appelle improprement fécondation et qui peut 
être produite de bien des façons en dehors de Tamphi- 
mixie prime de beaucoup comme importance la conju- 
gaison plasmogamique et caryogamique. Et cependant, 
si cette dernière échappe presque entièrement à notre 
Influence et n'est pas susceptible encore d'être interprété e 
mécaniquement, ne faut-il pas admettre que son rôle (le 
rôle de la vraie fécondation) est infiniment plus étendu ? 
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X PRÉFACE 

A côté des données si instructives que nous 'fournit 
l'élude des colloïdes et des actions diastasiques ou cata- 
lytiques, il serait dangereux de tenir pour négligeables 
les travaux d'un Ed. van Beneden, d'un Wilson ou d'un 
Boveri. La complexité des faits morphologiques récem- 
ment découverts dans les processus de génération sexuée 
nous montre de plus en plus combien nous sommes 
encore éloignés de pouvoir en donner une traduction 
mécanique adéquate. 

Un grand nombre d'observations relatives au dévelop- 
pfement ou même à la physiologie des élres vivants prou- 
vent d'ailleurs que ces organismes manifestent dans leur 
manière de réagir aux excitations du milieu ambiant une 
élasticité qui semble peu compatible avec l'hypothèse 
d'un mécanisme étroitement fixé et comparable à celui 
que nous connaissons dans les machines construites par 
riiomme. 

Très instructives nous paraissent à cet égard les varia- 
tions évolutives sur lesquelles nous avons à diverses 
reprises attiré l'attention des biologistes, et que nous 
avons groupées sous le nom de poecilogonie / 

Si, dans la fabrication mécanique d'un objet quelcon- 
que, le fonctionnement de la machine est tant soit peu 
troublé, soit par un facteur externe, soit par une cause 
inhérente à la nature de l'objet, le produit fabriqué est 
généralement perdu d'une façon irrémédiable, car la 
machine n'est pas capable de modifier sa marche, même 
dans les limites les plus restreintes. 

Chez beaucoup d'êtres vivants, au contraire, l'évolu- 
tion peut être modifiée en cours de marche de diverses 
façons et le même résultat final, la formation d'un adulte 
d'un type déterminé, peut être obtenu à la suite d'états 
larvaires variables avec les conditions de milieu dans 
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lesquelles ils se sont développés. A des excitations exté^ 
rieures diverses, l'organisme en voie de devenir a répondu 
par des adaptations différentes, manifestées par des 
■changements morphologiques corrélatifs. 

Par la pœcilogonie expérimentale, telle que l'ont pra- 
tiquée Marie von Chauvin, Przibram et Kammerer, etc., 
nous avons prise dans une certaine mesure sur les faits du 
développement, mais les déviations que nous obtenons 
«ont comparables aux oscillations pendulaires, l'hérédité 
remplaçant ici Taclion géotropique. 
" Si les expériences d'Oudemans et de Kellog semblant 
montrer que la castration précoce de certaines chenilles 
n'empêche pas l'apparition des caractères sexuels secon- 
daires chez le papillon, il serait cerlainement imprudent 
de généraliser ces résultats fort curieux- 

Les nombreux cas de castration parasitaire bien 
connus où la destruction plus ou moins complète et plus 
ou moins précoce des gonades entraîne des modifications 
'Correspondantes des caractères sexuels secondaires ne 
s'accorde guère avec Thypothèse d'après laquelle ces 
derniers seraient ébauchés vers le début du développe- 
ment de l'embryon, peut-être en même temps que les 
organes sexuels primaires (Lœb, pp. 338-339). 

Pour concilier ces deux ordres de faits, Lœb serait 
disposé à admettre deux espèces de caractères sexuels 
secondaires, dont les uns sont déterminés très lot, peut- 
•étre dans Tœuf , et les autres beaucoup plus tard. Mais on 
pourrait établir semblable division pour tous les autres 
organes, et suivant qu'historiquement Mie ou telle ^lis- 
position remonte à une plus haute antiquité, elle a laissé 
des traces plus fortes dans les plasmas ancestraux et 
apparaît d'une façon plus hâtive dans l'évolution ontogé- 
iiique. Ici encore Faction que nous pouvons exercer sur 
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les phénomènes est limitée par des conditions hors de 
notre portée. 

Sans doute, il est très commode et même fort utile 
pour une première approximation de considérer l'orien- 
tation automatique d'un organisme dans un champ de 
forces (ce que nous appelons aujourd'hui un tropisme) 
comme un phénomène comparable aux mouvements de 
l'aiguille aimantée d'une boussole. Mais même en lais- 
sant systématiquement de côlé les actions volontaires et 
conscientes dont il n'est pas toujours aisé de faire le 
départ, on ne peut dire que cette assimilation soit rigou- 
reusement exacte. 

De même, en effet, que toutes les métaphores des psy- 
chologues parlant des théories centrales de l'attention 
se réduisent à dire que l'expérience d'un individu à un 
moment donné est différente de ce qu'elle aurait été si 
l'histoire primitive de cet individu et celle de ses an- 
cêtres avaient été difiTérentes (1), de même la réponse de 
l'organisme soumis à l'action d'un champ de forces 
variera dans une même espèce avec la phylogénie de 
ranimai considéré et avec le système nerveux hérité 
(d'une façon générale avec les plasmas hérités). Elle sera 
aussi dans une certaine mesure influencée par les diverses 
expériences subies par l'individu dans le cours de sa 
propre existence. 

(Test ce que Jennings a fort justement exprimé par sa 
loi d'essais et d'erreurs, et quoique Bethe ait prétendu 
qu'on ne rencontre rien de tel au-dessous des vertébrés, 
nous regardons comme indispensable dans l'étude du 
dynamisme des êtres vivants quels qu'ils soient, des 



(1) PiLLSBURY (W.-B.), l'Attention. Bibliothèque de psychologie expert^ 
mentale, Paris, Doin, 1906, p. 269. 
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protozoaires et des protophytes à l'homme et aux végé- 
taux supérieurs, la considération des états physiolo- 
giques ou du behaviour à un moment donné (celui où on 
observe). La matière brute ne nous permet que de lointains 
rapprochements (hystérésis ?) avec ces phénomènes bio- 
logiques. 

Que pratiquement et d'une façon globale on puisse 
déduire des lois générales plus ou moins conformes 
aux principes de la mécanique actuelle de l'étude des 
réactions chez les êtres vivants sous l'influence des exci- 
tations physico-chimiques, cela n'est pas douteux et les 
résultats seront d'autant plus satisfaisants qu'on s'adres- 
sera aux organismes les plus inférieurs chez lesquels 
rhistoire individuelle et par suite le behaviour à chaque 
moment considéré sera plus simple et plus uniforme. 
Mais ce n'est là, je le répète, qu'une approximation théo- 
riquement insuffisante. 

Comme l'a fort judicieusement indiqué Emile Picard, 
la mécanique classique fondée sur les principes décou- 
verts par Galilée et par Newton, et telle qu'elle a été 
constituée par Lagrange, est caractérisée d'abord par le 
fait que ses équations différentielles sont de second 
ordre. Il en résulte que le mouvement d'un système isolé 
est déterminé par la connaissance des positions et des 
vitesses, ou si l'on veut par l'état à un instant donné et 
à l'instant infiniment voisin. Les états antérieurs n inter- 
viennent pas, La connaissance du passé est inutile. 
L'hérédité est un vain mot. En outre, si le système 
isolé est, comme on doit le supposer, conservatif, il 
est réversible. Or l'évolution est irréversible et nous 
ne pouvons appliquer à l'ensemble des êtres vivants un 
système d'équations différentielles où le temps n'inter- 
vient qu'au second degré, c'est-à-dire sans signe, où par 
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cônséqueat le passé ne se dislingue pas de Tavenir, ce 
qui est contraire à toute idée d'évolution (i). Pour 
le moment, le champ de la mécanique semble donc 
limité à l'étude de certaines catégories de phénomènes- 
biologiques, les phénomènes réversibles, et Ton devrait 
renoncer à tout espoir de donner une explication méca- 
nique des faits où interviennent Thérédité et révolution. 
Jusqu'à ce que cette antinomie soit résolue par de nou- 
veaux progrès de la science, il est pour le moins témé- 
raire de vouloir faire entrer nos conceptions biolo- 
giques dans le lit de Procuste d'une mécanique trop 
étroite. 

Si je me suis permis d'insister longuement sur une thèse 
de doctrine en apparence plus philosophique que pra- 
tique et de faire ressortir la différence des points de vue 
auxquels nous nous plaçons, Lœb et moi, c'est qu'au fond 
nous sommes absolument d'accord sur les diflférences 
profondes qui existent entre les conditions des expé- 
riences du chimiste et du physicien et celles beaucoup 
plus complexes qui sont réalisées dans la matière vivante. 
Et aux réserves que j'ai cru devoir faire, je ne puis donner 
de meilleure conclusion que ces paroles de Lœb lui- 
même : 

« Nous ne devons pas négliger les conditions spéciales- 
qui peuvent intervenir, si nous ne voulons pas aboutir à 
des conclusions prématurées, sur lesquelles plus tard 
nous serions obligés de revenir. Quand on a éveillé trop 
tôt des espérances de ce genre et qu'on doit ensuite les 
abandonner, ces échecs apparents de la science servent 
de thème aux pessimistes pour signaler son inanité, aux 
ennenàis du progrès pour donner à entendre qu'il n'y a 

(1) Picard (Emile), Les Principes de la mécanique. Rivist a di scienza^ 
n» 1, 1907. 
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rien de mieux établi dans le domaine des sciences que 
dans celui de la foi... 

<( L'analyse qui est nécessaire pour nous rendre maî- 
tres des phénomènes de la vie fournit une base plus sûre 
que celle qui tend directement à les expliquer » (p. io6\ 

Alfred Giard. 
de l'Institut. 
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LA 

DYNAMIQUE DES HîmÉM DE LA VIE 

PREMIÈRE LEÇON 
INTRODUCTION : REMARQUES GÉNÉRALES 



Dans les leçons qui vont suivre, nous considérerons les 
; - êtres vivants comme des machines chimiques^ se composant 
essentiellement de matières colloïdales, et possédant la pro- 
priété de se développer, de s'entretenir et de se reproduire 
automatiquement. Jusqu'ici, aucune des machines qui ont 
été créées par Thomme ne possède cette propriété fondamen- 
tale : par cela même, il existe, quant à présent, une diffé- 
rence capitale entre les machines vivantes et toutes nos 
machines artificielles. Mais rien n'interdit de supposer que 
les sciences expérimentales puissent réussir un jour à 
produire artificiellement des machines vivantes. 

Nous nous proposons, dans ces leçons, d'envisager les 
faits dont la connaissance nous permet, dès aujourd'hui, 
d'agir sur les phénomènes principaux de la vie, à l'aide de 
<; certains procédés. Nous pensons, en effet, que la possi- 
« bilité d'agir méthodiquement sur les phénomènes de la 
' nature représente un progrès par rapport à la pure ana- 
lyse. La philosophie biologique du siècle dernier était 
capable d'analyser tous les phénomènes de la vie à son 
entière satisfaction, et de s'en former une idée qu'elle 
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jugeait définitive. Mais à mesure qu'on a réussi à agir sur 
tel ou tel de ces phénomènes par des moyens physiques ou 
chimiques, on a vu apparaître, en général, des contra- 
dictions entre les conceptions théoriques et les données de 
l'expérience. Et ceux qui ont voulu faire des découvertes 
nouvelles ont été amenés à ne tenir compte que des résul- 
tats expérimentaux, et non des hypothèses, des théories, 
qui n'étaient, en somme, que des spéculations vides. 

Les êtres vivants peuvent être considérés comme des ma- 
chines chimiques pour deux raisons : parce que V énergie né- 
cessaire à leur fonctionnement leur est fournie par des pro- 
cessus chimiques, et parce que les matières mêmes dont la 
machine est formée sont le résultat de synthèses chimiques. 

On s'imagine souvent que les processus chimiques de 
l'organisme sont placés,par certains de leurs caractères, en 
dehors du domaine où peuvent s'appliquer nos méthodes 
d'analyse. Nous ne développerons le chapitre où nous 
traiterons de la « chimie générale des phénomènes de la 
vie» qu'autant qu'il sera nécessaire pour montrer le peu de 
fondement de cette affirmation pessimiste. Notre plan ne sau- 
rait comporter une étude complète de la chimie biologique. 

Le chapitre de la « structure physique générale de la sub- 
stance vivante » ne pourra être également qu'une esquisse. 

Les matières dont se composent les organismes et qui 
donnent lieu aux processus chimiques auxquels nous 
venons de faire allusion sont essentiellement de nature 
colloïdale. — On connaît la distinction faite par Graham 
entre les « cristalloîdes j», qui diffusent facilement à travers 
les membranes animales, et les « colloïdes », qui diffuseni 
difficilement ou ne diffusent pas du tout. — Les substance 
colloïdales peuvent se présenter, soit à Tétat de solution 
ou de suspension fine, soit à Tétat de précipité, de coagu- 
lum ou de « gel ». Les structures (jme nous distinguons 
dans la substance vivante sont produites, pour la plupart, 
par le passage de certains colloïdes de Tétat de solution 
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à celui de précipité ou de gel. — Dans les manifestations 
physiques de la vie, il se peut qu'une grande part revienne, 
également, aux changements d'état des colloïdes. Mais la 
physique des colloïdes en est encore elle-même à ses 
débuts; il n'y a donc pas lieu d'espérer que nous puissions 
pousser très loin, actuellement, l'application de cette 
physique à l'analyse des phénomènes de la vie. Nous nous 
bornerons, ici encore, à montrer que, sur beaucoup de 
points, ce« phénomènes échappent à notre action, mais que 
rien n'indique que ce soit pour toujours. 

La partie proprement biologique de ces leçons a trait, 
nous l'avons dit, aux processus de développement, d'entre- 
tien et dé reproduction qui caractérisent la vie. Nous nous 
proposons d'indiquer ici les cas dans lesquels nous pou- 
vons, par dps moyens chimiques on physiques , nous rendre 
maîtres d'un phénomène biologique. Au lieu de perdre 
notre temps à discuter les hypothèses faites sur la fécon- 
dation, nous étudierons les moyens physico-chimiques par 
lesquels on peut amener des œufs non fécondés à se déve- 
lopper. Nous laisserons de côtelés nombreuses hypothèses 
relatives au développement et à l'hérédité, et nous parle- 
rons des découvertes de Mendel et de de Vries, grâce aux- 
quelles on peut faire apparaître à volonté, dans toute une 
série de cas, tel ou tel caractère héréditaire. 

Peut-être n'est-il pas inutile, avant d'entrer dans le 
détail au cours de ces leçons, de donner ici une idée 
d'ensemble des faits desquels résulte, pour nous, la possi- 
bilité d'agir sur les phénomènes biologiques. 

Si nous considérons le début du cycle de phénomènes 
qui constitue la vie, chez un animal, nous voyons qu'il 
consiste, généralement, dans la fécondation d'un ovule 
par un spermatozoïde. De notre point de vue général, la 
fécondation doit être l'effet, direct ou indirect, de l'intro- 
duction de certaines substances chimiques contenues dans 
le spermatozoïde. Le rôle du spermatozoïde lui-même doit 
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être simplement d'apporter ces substances dans Toeuf ; sa 
motilité, ses autres caractères d'être vivant n'auraient donc 
rien à voir avec son action fécondante. Or il y a un fait 
qui démontre tout cela: c'est qu'on peut, par des interventions 
chimiques et physico-cliimiques convenablement réglées, 
amener des œufs non fécondés à se développer, alors que, 
laissés à eux-mêmes, ils ne se seraient jamais développés, 
sauf dans le cas de la pénétration d'un spermatozoïde. 
— Pour prendre un exemple, Tovule de Strongylocen- 
trohis purpuratus (oursin de la côte de Californie), ne se 
développe que si un spermatozoïde y pénètre. Mais l'action 
fécondante du spermatozoïde peut être reproduite dans 
tous ses détails en mettant Tovule, pendant une minute 
environ, dans de l'eau de mer à laquelle a été ajoutée une 
certaine quantité d'un acide gras, et en le mettant ensuite, 
pendant une demi-heure environ, dans de Teau de mer 
dont la teneur en sels a été élevée dans une proportion 
déterminée. Des résultats semblables peuvent être obtenus, 
chez d'autres formes, par le même procédé ou par un pro- 
cédé analogue. On a ainsi l'impression que d'une façon 
générale l'action fécondante du spermatozoïde peut être 
obtenue par des moyens physico-chimiques ou chimiques. 
Le développement qui part de l'œuf d'une espèce donnée 
aboutit toujours à un organisme de la même espèce (en 
laissant de côté les cas de mutation). C'est là le fait que 
nous désignons du nom à'hérédilé. — Tant que l'embryo- 
logie n'était pas constituée, on pouvait trouver des difficul- 
tés insurmontables dans l'énorme différence qui sépare 
l'œuf de l'organisme adulte. Mais l'observation a montré 
que l'embryon issu de l'œuf a d'abord une structure rela- 
tivement très simple, et n'acquiert ensuite que par degrés 
une complication plus haute. Le passage de la forme la 
plus simple à la forme la plus compliquée est générale* 
ment graduel, insensible : personne, en l'étudiant, nedécou- 
vre de lacunes inexplicables. La difficulté n'a subsisté, 
pour la biologie moderne, qu'en ce qui concerne le pre- 
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mier terme de cette série d^états: Tœuf mûr, non fécondé, 
possède-t-il déjà une structure en rapport avec celle des 
premiers stades de l'embryon ? II semble que oui : car, si 
on enlève une partie de l'œuf avant le début ou tout au 
début de la segmentation, certaines parties font défaut 
dans Tembryon, et ces parties manquantes ne sont pas les 
mêmes, suivant que le fragment de l'œuf qui a été enlevé 
occupait telle ou telle position. Mais cette différenciation 
primitive de Tœuf est très inégalement prononcée dans les 
divers groupes: elle est très faible, par exemple, chez 
Toursin et l'étoile de mer, plus grande chez les Cténophores, 
plus grande encore chez les Mollusques, les Annélides, 
les Tuniciers. Il n'y a rien là de surprenant : la différencia- 
tion commence dans l'ovule, avant la maturité, et la matu- 
rité peut correspondre, suivant les formes, à un moment 
plus ou moins avancé de cette différenciation (1). Nous ne 
connaissons pas la nature des facteurs qui déterminent 
cette première différenciation du protoplasma, mais nous 
avons toutes raisons de penser qu'ils sont simplement 
d'ordre physico-chimique. 

Il y a peut-être lieu de signaler ici une conséquence im- 
portante de cette première différenciation du protoplasma 
de l'ovule : c'est que, dans les stades tout à fait primitifs de 
l'évolution, // n'y a (Thérédilé que du côté malernel. C'est 
un fait qui apparaît d'une manière frappante dans les expé- 
riences de croisement, lorsqu'il s'agit de formes qui, dès 
les-premiers stades de leur développement, sont d'un type 
différent. Par exemple, chez l'oursin, après le stade gas- 

(1) Un cas tout à fait comparable est celui des animaux nouveau- 
nés : le jeune mammifère ne pouvant ni marcher, ni voir; le poussin 
à peine éclos coordonnant, au contraire, ses mouvements par rapport 
à son espace visuel. De même que certains physiologistes, dans ce 
dernier cas, n'avaient pas vu que le développement du système 
nerveux et des organes des sens peut n'être pas terminé au moment de 
la naissance, — de même dans le cas de l'œuf, on ne s'était pas rendu 
compte que la différenciation commence avant la maturation et peut 
être plus ou moins avancée au moment de la fécondation. 
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trula^ il y a formation d^un squelette et apparition de la 
forme dite « pluteus )> ; révolution est toute différente chez 
Pétoile de mer. Si on féconde des ovules d^oursin avec des 
spermatozoïdes d'étoile de mer, on voit que les œufs qui 
vivent assez longtemps forment tous des « pluteus ». Ce 
n'est qu'à des stades beaucoup plus avancés, souvent même 
chez rindividu complètement différencié, qu'apparaissent 
les caractères des deux parents. 

Cette inégalité dans l'action des deux sexes parait résul- 
ter de ce qu'au début du développement, la masse du pro- 
toplasma qui provient de l'ovule l'emporte de beaucoup 
sur la masse du protoplasma fourni par le spermatozoïde, 
tandis qu'ensuite elle devient insignifiante par rapport à 
celle du protoplasma nouveau, formé sous Finfluence com* 
binée du spermatozoïde et de Tovule. Il suffirait alors 
d'admettre que les deux substances germinales, celle du 
spermatozoïde et celle de Tovule, ont une action égale 
sur le protoplasma formé après la fécondation. 

Le problème de la transmission héréditaire des carac- 
tères des organismes a été rendu accessible à l'expérimen- 
tation par Mendel et de Yries. Pour rendre intelligibles 
les résultats de ces recherches, disons tout de suite 
qu'elles aboutissent à une conception atomistique du méca- 
nisme de l'hérédité, d'après laquelle les caractères de la 
forme adulte seraient représentés dans le germe par cer- 
taines combinaisons chimiques, que nous appellerons, avec 
Weismann, des ce déterminants ». 

Mendel a prouvé, il y a quarante ans, que certains 
caractères simples des plantes, tels que, par exemple, la 
forme ronde ou anguleuse de la graine du pois, la couleur 
de son endosperme, devaient être représentés dans le germe 
par certains déterminants. Ses expériences ont montré que, 
si on croise entre elles certaines espèces de pois, différant 
par l'un de ces caractères, on obtient des hybrides chez 
lesquels la moitié des cellules sexuelles possède les déter- 
minants du caractère paternel, et l'autre moitié ceux du 
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caractère matemeL Et il en est de même pour toute une 
série d'hybrides (mais non pour tous). 

Hugo de Vries, qui a découvert à nouveau les lois de 
Mendel, et d'autres biologistes ont commencé à construire 
sur cette base une physiologie expérimentale de l'héré- 
dité sur laquelle nous reviendrons. 

On comprend sans peine que la théorie de révolution 
des espèces ne peut pas être en contradiction avec les lois 
fondamentales de l'hérédité. C'est à de Vries qu'appar- 
tient le mérite d'avoir montré qu'on peut observer directe- 
ment, dans certains groupes de plantes, des variations de 
Tespèce, et que ces variations n'ont pas lieu par degrés, 
mais par bonds. Ce fait est d'accord avec l'hypothèse de 
déterminants représentant dans le germe certains carac- 
tères (ces déterminants pouvant d'ailleurs n'être autre 
chose que des composés chimiques définis). En effet, 
d'après cette hypothèse, le passage d'une forme à une 
autre ne peut résulter que de la perte ou de l'adjonction 
d'un ou de plusieurs déterminants dans le germe, entraî- 
nant la disparition ou l'apparition de certains caractères 
chez l'adulte. Il ne peut pas plus y avoir de degrés inter- 
médiaires entre la présence et l'absence d'un de ces carac* 
tères qu'il ne peut y en avoir entre deux alcools se succé- 
dant immédiatement dans une série chimique, 

La série des processus automatiques du développement 
comporte, à l'un de ses stades, généralement bien déter- 
miné, la formation d'une grande quantité de cellules 
sexuelles. Nous ignorons, jusqu'ici, le mécanisme de cette 
formation. Miescher a cherché, par ses études sur le sau- 
mon, à se rapprocher de la solution de ce problème. Il a 
montré que la formation des cellules sexuelles, chez le 
saumon, semble avoir lieu aux dépens de la substance des 
muscles. Mais c'est là une circonstance, en quelque sorte, 
accessoire : d'autant que nous savons aujourd'hui que l'au- 
to-digestion des muscles s'accomplit à peu près par le même 
processus que la digestion des aliments dans le tube 
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digestif. Ce qu'il serait surtout important de savoir, c'est 
comment ihse fait qu*à de certaines périodes du développe- 
ment, les matériaux nutritifs contenus dans le sang se 
trouvent, pour ainsi dire, attirés par les cellules sexuelles. 

Nous avons des données un peu plus précises sur le mé- 
canisme de la détermination du sexe. On sait depuis 
longtemps que chez les Aphis (pucerons) on peut obtenir à 
volonté des générations composées uniquement de fe- 
melles ou d'individus des deux sexes. Chez les abeilles et 
chez les espèces voisines, les œufs non fécondés, en règle 
générale, donnent uniquement des mâles et les œufs fé- 
condés des femelles. On sait, d'autre part, que chez les 
vertébrés supérieurs, les jumeaux issus du même œuf sont 
toujours du même sexe, tandis que ceux qui proviennent 
d'œufs différents peuvent être de sexes différents. Tout ce 
que nous savons jusqu'ici sur cette question indique que 
le sexe de l'embryon est déterminé dans l'œuf même, avant 
la fécondation, ou en tout cas immédiatement après. 

La période de la maturité sexuelle est suivie tôt ou tard 
de la mort de l'animal adulte. La mort est-elle, elle aussi, 
déterminée par la série antérieure des processus du déve- 
loppement, comme la formation d'une larve est déterminée 
par la fécondation de l'œuf? A cette question, nous ne pou- 
vons donner de réponse certaine. Les animaux supérieurs, 
qui succombent généralement à des infections bactériennes 
ou à d'autres maladies, ne peuvent nous fournir la solution 
du problème. Peut-être l'étude de l'œuf nous éclairerait- 
elle davantage. Chez certaines formes, par exemple, chez 
l'étoile de mer, l'œuf non fécondé meurt rapidement, tan- 
dis que l'œuf fécondé reste vivant. L'acte de la fécondation 
sauve la vie de Tœuf, pour ainsi dire. Il n'est pas impos- 
sible que des recherches nouvelles dans cette direction 
nous permettent de mieux voir dans quelle mesure la mort 
de l'animal adulte est le résultat des phénomènes de la vie. 

Nous venons d'indiquer rapidement quelques-uns des 
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problèmes qui se posent au sujet du développement. Nous 
allons indiquer tout aussi rapidement quelques-uns de 
ceux qui sont relatifs aux phénomènes par lesquels est 
assuré l'entretien de là vie. — Gomme exemples de ces 
phénomènes, citons les faits suivants : partout où les sexes 
sont séparés, on constate Texistence de mécanismes auto- 
matiques qui assurent la mise en présence des cellules 
sexuelles des deux sexes ; souvent, lorsque le développe- 
ment de la larve n'a pas lieu dans l'organisme maternel 
ou dans un nid, nous constatons l'existence de mécanis- 
mes automatiques grâce auxquels les œufs sont déposés 
à des endroits où la jeune larve nouvellement éclose pourra 
trouver sa nourriture. — Quelle est la nature de ces méca- 
nismes automatiques ? La philosophie métaphysique nous a 
légué ici les expressions d' « instinct » et de « volonté ». 
Nous disons qu'il ya « instinct », quand un animal accom- 
plit, d'une façon qui semble inconsciente, des mouvements 
nécessaires ou utiles pour la conservation de l'itidividu ou 
pour celle de l'espèce; nous disons qu'il y a « volonté », 
quand les mêmes mouvements sont accomplis d'une façon 
qui nous semble consciente. Ainsi nous considérons 
comme instinctive l'action d'une mouche femelle, déposant 
ses œufs sur de la viande qui servira de nourriture aux 
jeunes larves. — Or une analyse expérimentale de ces 
actions amène à les considérer comme étant les eifets d'un 
mécanisme qui résulte, essentiellement, de la structure 
symétrique du corps et de la distribution symétrique de 
l'excitabilité chez les êtres vivants. Des points symétriques 
de la surface du corps, chez un animal, ont généralement 
une excitabilité égale ; en d'autres termes, des excitants 
égaux, agissant sur ces points symétriques, provoquent 
des mouvements semblables et de force égale, mais de 
direction opposée. Dès lors, si l'animal est soumis à l'ac- 
tion d une force qui s'exerce suivant certaines lignes 
(lumière, courant électrique, pesanteur, etc.), et que ces 
lignes de force n'atteignent pas les parties symétriques 



Digitized by VjOOQ IC 



10 INTRODUCTION 

de son corps avec la même densité, les muscles (ou 
les éléments contractiles) symétriques cessent d'avoir 
une tension égale — et il doit se produire» en consé- 
quence^ un mouvement de rotation (ou une courbure, si 
l'organisme est fixé). Ce mouvement doit se continuer 
jusqu'à ce que les points symétriques de l'animal soient 
également placés par rapport au champ de forces. Mais 
dès que cette condition est réalisée^ la tension des éléments 
contractiles symétriques est égale, et l'animal, à partir de ce 
moment, se meut suivant la direction de son axe de symé- 
trie. Cette orientation automatique d'un organisme dans 
un champ de forces est ce qu'on appelle un tropisme. 
L'étude des phénomènes qui correspondent à cette définition 
a fait voir combien ils étaient nombreux et variés : on a 
pu montrer qu*un grand nombre d'instincts n'étaient pas 
autre chose que des combinaisons de tropismes. Au cours 
de ces leçons, nous entrerons dans plus de détails au sujet 
des tropismes, et nous montrerons quelle est leur impor- 
tance pour l'analyse des instincts. 

Quant aux actions volontaires ou conscientes, je n'en 
parlerai pas dans ces leçons, ayant déjà traité cet ordre 
de questions dans un autre ouvrage (1). 

A côté des mécanismes qui déterminent des actions 
extérieures nécessaires à la conservation de la vie, il y 
aurait lieu de mentionner, comme concourant au même but, 
les fonctions internes telles que les mouvements respira- 
toires, l'activité du cœur, etc. Mais l'analyse de ces phé- 
nomènes est devenue le domaine de la physiologie propre- 
ment dite, et nous les laisserons à peu près de côté dans 
ces leçons. 

Nous croyons que cette revue rapide des principaux 
problèmes de la biologie expérimentale aura pu permettre 
au lecteur de se faire une idée générale de l'objet de ce livre. 



(1) LoEB. Einleilung in die vergleichende Gehirnphysiolagie und Psycho- 
logie. Leipzig, 1899. 
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DEUXIÈME LEÇON 
CHIMIE GÉNÉRALE DES PHÉNOMÈNES DE LA VIE 

I. — Considérations historiques. 

Nous pourrions mettre en tête de cette leçon et de toutes 
celles qui vont suivre les paroles que Liebig prononçait 
il y a un demi-siècle et qu'on retrouve dans ses Lettres 
chimiques : « Après les plus récentes découvertes, l'orga- 
nisme offre encore au chercheur de l'Incompris, mais plus 
d'Incompréhensible (1). » En ce qui concerne la nature 
chimique des processus cpii s'accomplissent dans l'orga- 
nisme vivant, l'opinion de Liebig est confirmée dès qu'on 
peut montrer que la chimie de l'organisme vivant est 
identique, en principe, à la chimie du laboratoire et de 
l'usine. Maïs il ne faut pas entendre seulement par là que 
le point de départ et le terme d'un processus tel que, par 
exemple, la digestion des albuminoîdes, sont les mêmes 
dans l'organisme et dans un tube à essais : il faut encore 
comprendre que les méthodes spécifiques qui sont 
employées par l'organisme pour accélérer ses réactions 
chimiques sont celles-là même que nous appliquons avec 
succès dans le laboratoire et dans la pratique industrielle, 
et que le bilan énergétique de ces processus est le même 
dans l'organisme qu'en dehors de lui. Ce second point est 

(1) Liebig, Chemisehe Briefe, I. Brief . 
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essentiel, parce que les processus chimiques qui s'accom- 
plissent dans Torganisme n'ont pas seulement pour but de 
former de nouvelle substance vivante, mais encore de 
fournir l'énergie nécessaire à son fonctionnement. 

Cette question de l'énergétique de l'organisme a été 
posée dans le premier travail où ait été analysé le carac- 
tère chimique des phénomènes de la vie : celui de Lavoi- 
sier et de Laplace sur l'origine de la chaleur animale. — 
Dès 1777, Lavoisier énonçait l'opinion suivante sur la 
production de la chaleur animale (1) : « J'ai fait voir... que 
Tair pur (2), après être entré dans le poumon, en ressor- 
tait en partie à Tétat d'air fixe ou d'air crayeux (3). L'air 
pur, en passant par le poumon, éprouve donc une décom- 
position analogue à celle qui a lieu dans la combustion du 
charbon; or, dans la combustion du charbon, il y a déga- 
gement de matière du feu ; donc il doit y avoir également 
dégagement de matière du feu dans le poumon, daiis l'in- 
tervalle de l'inspiration à l'expiration, et c'est cette matière 
du feu, sans doute, qui, se distribuant avec le sang dans 
toute l'économie animale, y entretient une chaleur cons- 
tante de 32 degrés et demi environ, au thermomètre de 
M. de Réaumur. Cette idée paraîtra peut-être hasardée au 
premier coup d'œil, mais, avant de la rejeter ou de la con- 
damner, je prie de considérer qu'elle est appuyée sur 
deux faits constants et incontestables, savoir, sur la décom- 
position de l'air dans le poumon, et sur le dégagement de 
matière du feu qui accompagne toute décomposition d'air 
pur, c'est-à-dire tout passage de l'air pur à l'état d'air 
fixe. Mais ce qui confirme encore que la chaleur des ani- 
maux tient à la décomposition de l'air dans le poumon, 
c'est qu'il n'y a d'animaux chauds dans la nature que ceux 



(1) Lavoisier, Mémoire sur la combustion en général^ Œuvres de 
Lavoisier, i. II, p. 232. 

(2) L'oxygène : Lavoisier n'employa que plus tard l'expression 
d'oxygène. 

(3) L'acide carbonique. 
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qui respirent habituellement, et que cette chaleur est d'au- 
. tant plus grande que la respiration est plus fréquente, c'est- 
à-dire qu'il y a une relation constante entre la chaleur de 
ranimai et la quantité d'air entrée ou au moins convertie 
en air fixe dans ses poumons. » 

11 n'est pas exact que les oxydations qui sont la source 
de la chaleur animale se produisent dans les poumons,, 
comme l'admettait Lavoisier; elles se produisent bien 
plutôt dans tous les tissus vivants. Mais quels sont ceux 
qui, ^n faisant une découverte fondamentale, n'ont pas 
gardé quelque chose des idées erronées de leur temps ou 
ne sont pas tombés dans des erreurs nouvelles ! 

Peu de temps après cette première communication, 
Lavoisier et Laplace entreprirent une vérification rigou« 
reuse de l'idée énoncée par Lavoisier. Ils pouvaient, à 
l'aide de leur calorimètre à glace, calculer la chaleur pro- 
duite par la combustion d'une certaine quantité de charbon. 
Connaissant, d'autre part, la quantité de GO, produite, ils 
purent déterminer la quantité de chaleur nécessaire pour 
produire un poids donné d'acide carbonique, à l'aide de la 
combustion d'une bougie. Ils mirent alors un cobaye dans 
le calorimètre à glace, mesurèrent la quantité de COg pro- 
duite et le poids de la glace fondue en un temps donné, 
et trouvèrent que le rapport entre le poids de glace fondu 
et la quantité de CO^ produite était le même que dans le 
cas de la bougie : résultat qui leur parut démontrer 
que la respiration est bien un processus de combustion. 
Ainsi Ton peut regarder la chaleur qui se [dégage [dans^ 
le changement de l'air pur en air fixe par la respiration 
comme la cause principale de la conservation de la cha- 
leur animale^ et si d'autres causes concourent à r entre- 
tenir^ leur effet est peu considérable. La respiration est 
donc une combustion, à la vérité fort lente, mais d'ail- 
leurs parfaitement semblable à celle du charbon (1). 

(1) Lavoisier et Laplace, Mémoire sur la chaleur. Œuvres de Lavoi- 
siery t. IL (Ostwalds Klassiker, n» 40). 
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Les recherches ultérieures n'ont fait que confirmer cette 
dernière proposition. A ce travail de Lavoîsier et de La- 
place se rattachent, directement ou indirectement, toutes 
les découvertes réellement importantes de la chimie biolo- 
gique. Mais avant d'aller plus loin dans cet ordre d'idées, 
nous ouvrirons une parenthèse pour signaler brièvement 
une autre série de découvertes qui, tout en ayant en elles- 
mêmes une bien moindre signification, ont contribué à 
montrer que les processus chimiques de Torganisme ne 
diffèrent pas de ceux qu'on observe en dehors de lui. Nous 
voulons parler de la préparation artificielle des combinai- 
sons qui se forment dans l'organisme — préparation qui a 
réussi dans un assez grand nombre de cas pour que per- 
sonne ne doute aujourd'hui que, s'il y a des substances 
dont la synthèse n'a pas encore été faite, cet état de choses 
ne soit dû à des difficultés d'ordre purement technique. Le 
premier qui ait réussi à préparer artificiellement une com- 
binaison dont la production est caractéristique des échanges 
organiques de l'homme est Wohler, et la combinaison dont 
s'agit est, comme on le sait, l'urée. Dans la publication où 
est annoncé ce résultat (1), Wôhler signale à peine la 
portée biologique de sa découverte ; mais, dans une 
lettre à Berzélius, il formule quelques remarques qu'il est 
intéressant de rappeler ici : «Cette préparation artificielle de 
l'urée, peut-on la considérer comme un exemple de synthèse 
d'une substance organique à partir de corps inorganiques ? 
Il^est frappant de constater que , pour obtenir de l'acide cy an- 
hydrique, il faut toujours avoir à l'origine une substance or- 
ganique. Un « philosophe de la nature » dirait que du carbone 
animal aussi bien que de ses combinaisons cyanées le carac- 
tère organique n'a pas disparu, et que c'est pour cela qu'on 
peut obtenir avec ces corps d'autres corps organiques (2). » 

(1) Wôhler, Ueber kûnstliche Bildung des Harnsioffe , Poggendorfs 
Annalen, vol. XII, p. 253, 1828. 

(2) Wôhler à Berzélius, 22 février 1828. Correspondance de Berzélius 
et de Wôhler. Leipzig, 1901. 
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Les « philosophes de la nature » pourraient, aujourd'hui 
encore, élever la même objection, — mais elle ne trou- 
blerait plus personne. 

Bien que Lavoisier et Laplace eussent démontré que la 
source de la chaleur animale (et, d'une façon plug générale, 
d'une grande partie de l'énergie dépensée par les êtres 
vivants), réside dans des processus d'oxydation, on pou- 
vait encore douter que la combustion lente qui se produit 
dans les organismes fût susceptible d'être reproduite dans 
tous ses détails dans le laboratoire. Les substances alimen- 
taires qui sont brûlées dans l'organisme pouvaient bien 
être brûlées aussi dans le laboratoire, mais seulement à 
une très haute température, qui tuerait rapidement l'être 
vivant. N'y avait-il pas là Tindication d'une diflFérence entre 
la chimie de l'organisme et celle du laboratoire ? — La 
difficulté que nous venons de signaler se retrouvait pour 
toute une série de processus chimiques. Ainsi, les sucs 
sécrétés par les glandes du tube digestif décomposent as- 
sez rapidement des albuminoïdes, des hydrates de carbone, 
des graisses, en corps plus simples, qui passent facilement 
dans les vaisseaux lympathiques ' et peuvent ainsi être 
amenés par le sang à tous les tissus du corps. Le chimiste 
peut reproduire ces décompositions très rapidement avec 
des acides ; mais l'action des acides détruirait bien vite la 
vie. Il semble donc qu'ici encore, l'organisme vivant dis- 
pose de procédés différents de ceux du chimiste. 

Cette difficulté a été résolue, en principe, dès 1836, par 
Berzélius : nous croyons devoir citer ici une partie de 
l'exposé qui parut, à cette date, dans son Jahresbericht : 

« Lorsque, avec les connaissances que nous avions ac- 
quises par l'étude de la nature inorganique, nous en sommes 
venus à considérer les processus chimiques qui s'ac- 
complissent chez les êtres vivants, nous avons constaté 
le fait suivant : des combinaisons très variées formées à 
partir de matériaux contenus dans une solution unique, 
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qui circule plus ou moins lentement dans les vaisseaux» 
« Chez les animaux, ce fait est particulièrement net : nous 
voyons, chez eux, un système ininterrompu de vaisseaux 
recevoir du sang et, sans qu'il y ait intervention d'aucun 
autre liquide capable d'y provoquer des doubles décompo- 
sitions, donner à ses différents orifices du lait, de la bile, 
de l'urine, etc. Il y avait évidemment là quelque chose 
dont la nature inorganique, jusqu'à ces derniers temps» 
ne pouvait nous fournir l'explication. Mais Kirchoff a dé- 
couvert que de l'amidon, dissous à une certaine température, 
dans des acides étendus, se transforme d'abord en dextrine, 
puis en glucose... Nos conceptions chimiques habituelles 
devaient amener à rechercher ce que l'acide avait enlevé à 
l'amidon..., mais on a trouvé qu'il ne se produisait ni dé- 
gagement gazeux, ni combinaison avec l'acide ; la quantité 
d'acide employée pouvait être retrouvée tout entière à 
l'aide d'une base après la transformation de l'amidon en 
sucre ; enfin on ne trouvait dans le liquide que du sucre, en 
poids plutôt supérieur à celui de l'amidon. Cette réaction 
restait donc aussi mystérieuse qu'une sécrétion chez un 
être vivant. Plus tard, Thénard découvrit un corps dont les 
éléments étaient très faiblement combinés : le peroxyde 
d'hydrogène (eau oxygénée). Sous l'influence des acides, 
les éléments de la combinaison restaient iinis ; sous l'in- 
fluence des alcalis, ils tendaient à se séparer, et il se pro- 
duisait une sorte de fermentation lente, dans laquelle il se 
dégageait de l'oxygène gazeux et il restait de l'eau. Or 
cette décomposition n'était pas provoquée seulement par 
des corps solubles dans ce liquide, mais encore par des 
corps solides, organiques ou inorganiques, tels que le man- 
ganèse, l'argent, le platine, l'or, la fibrine du sang. Et le 
corps qui déterminait cette décomposition n'intervenait pas 
en entrant lui-même dans des combinaisons nouvelles : on 
le retrouvait identique à lui-même à la fin de la réaction ; 
il avait donc agi par une force inconnue, attestée cependant 
parla réaction elle-même... 
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« Peu de temps après, Davy obtint avec du platine un 
corps qui fut reconnu plus tard pour être du platine métal- 
lique à un haut degré de division, et qui avait la propriété 
d'enflammer l'alcool à la température ordinaire ou de le 
transformer par oxydation en acide acétique, si l'alcool était 
étendu d'eau. — Il était désormais possible de chercher 
à tirer des applications de ce fait. Nous avions constaté 
que la transformation, par exemple, du sucre en acide 
carbonique et en alcool, telle qu'elle se produit sous l'in- 
fluence d'un corps insoluble appelé ferment, n'est pas due 
à une action chimique analogue aux doubles décompositions. 
Au contraire, de tous les phénomènes connus dans le 
domaine inorganique, aucun ne ressemblait autant à cette 
transformation que la décomposition du peroxyde d'hydro- 
gène sous l'influence du platine, de l'argent, ou de la 
fibrine... 

« Cependant nous n'avions encore connaissance d'aucun 
fait qui pût être comparé à l'action des alcalis sur le per- 
oxyde d'hydrogène; nous ne connaissions pas de cas où 
cette influence inexplicable fût exercée par un corps dissous 
sur un autre corps contenu dans la même solution. On 
n'avait pas encore reconnu que la transformation de 
l'amidon en sucre sous l'influence de l'acide sulfurique était 
précisément un cas de ce genre; pourtant la découverte... 
d'une diastase exerçant sur l'amidon une action analogue, 
mais infiniment plus forte, devait amener à interpréter 
dans ce sens l'action de Tacide. Cette interprétation 
a été établie par les recherches géniales de Mitscherlich 
sur la formation de l'éther,.. Mitscherlich a montré que 
l'acide sulfurique exerce sur Talcool la même influence 
que les alcalis sur le peroxyde d'hydrogène... et il fut 
ainsi amené à conclure que l'action de l'acide et celle de la 
diastase, dans la transformation de l'amidon en sucre, sont 
de même nature. 

« 11 a été démontré ainsi que beaucoup de corps simples 
ou composés, à l'état solide ou à l'état de solutions, possè- 
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dent la propriété d'exercer sur des corps composés une 
influence tout à fait différente de Taffinité chimique ordi- 
naire : en ce sens qu'ils provoquent un changement dans 
les rapports existant entre les éléments de ces corps, sans 
que leurs propres éléments prennent part eux-mêmes à 
ces changements (au moins dans beaucoup de cas). 

« Il y a là une force chimique nouvelle, qui appartient 
aussi bien à la nature inorganique qu'à la nature orga- 
nique, et qui semble bien être plus répandue qu'on ne le 
pensait jusqu'ici. Sa nature nous est encore inconnue. 
Quand je l'appelle une « force nouvelle », je ne veux- pas 
dire par là qu'elle soit une faculté indépendante des rela- 
tions électro-chimiques qui déterminent les propriétés de la 
matière; je suis tout disposé à admettre^ au contraire, 
qu'elle n'est qu'un effet particulier de ces relations. Mais 
tant que nous ne connaîtrons pas leur liaison réciproque, 
il sera commode pour la recherche de la considérer pro- 
visoirement comme une force spéciale, et il sera avantageux 
pour l'exposition de lui donner un nom particulier. Je la nom- 
merai donc, pour me servir d'un mode de dénomination bien 
connu en chimie, force calalytique et j'appellerai catalyse 
une décomposition provoquée par elle, comme nous appe- 
lons analyse la décomposition des éléments des corps pro- 
voquée par l'affinité chimique ordinaire. La force cataly- 
tique consiste donc en ceci que certains corps peuvent, 
parleur seule présence,... réveiller des affinités chimiques 
qui autrement resteraient inactives à la température con- 
sidérée... Elle agit donc, en somme, de la même façon que 
la chaleur... Si maintenant nous considérons à la lumière 
de cette idée les processus chimiques de la nature vivante, 
une foule de phénomènes s'éclairent pour nous. Quand 
nous constatons, par exemple, que la diastase se ren- 
contre dans les yeux de la pomme de terre, et non dans 
les autres parties des tubercules, nous voyons comment 
l'amidon insoluble doit être transformé par catalyse en 
dextrine et en sucre, et comment la région qui entoure 
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chacun des yeux doit devenir un organe de sécrétion pour 
les corps solubles qui composeront le suc nourricier des 
jeunes tiges. 11 ne faut pas conclure de là, cependant, que 
ce processus catalytique soit le seul qui se produise chez 
la plante ; il est probable, au contraire, qu'il se produit, 
chez la plante ou chez Tanimnl vivant, des milliers de 
processus catalytiques différents grâce auxquels les maté- 
riaux bruts uniformes du suc végétal ou du sang donnent 
lieu à une quantité de combinaison^ chimiques différentes ; 
ce fait, auquel nous ne pouvions trouver d'explication 
acceptable, nous sera peut-être expliqué un jour. par la 
force catalytique des tissus desquels se composent les 
organes du corps vivant (1). » 

Nous avons cité en entier ce passage de Berzélius, parce 
qu'il nous introduit directement en pleine biologie moderne. 
Ses corps doués d une action « catalytique », nous les 
appelons aujourd'hui des ferments ; les phénomènes qu'il 
signale, tels que l'action du platine sur l'eau oxygénée, ce 
sont, nous le verrons, ceux qui se trouvent au premier 
plan des recherches actuelles. 

Mais ces idées si modernesde Berzélius, pendant les vingt 
ans qui suivirent leur apparition, n'eurent presque aucune 
influence. Ce fait parait avoir eu plusieurs raisons. — Tout 
d'abord, Liebigcritiqua l'expression de « force catalytique » : 
Berzélius eut beau se défendre d'avoir voulu introduire 
une nouvelle espèce de « forces » dans la science, Wôh- 
1er eut beau faire remarquer à Liebig que son opposition 
ne pouvait porter que contre le mot et non contre la chose ; 
Liebig continua toute sa vie à attaquer la « force cataly- 
tique » . Cette circonstance devait naturellement empêcher 
beaucoup de chercheurs d'accepter l'idée féconde de Ber- 
zélius avec l'enthousiasme qui est nécessaire pour soute- 
nir des travaux difficiles sur un terrain nouveau. Mais 

(1) Berzélius, Jahresbericht, vol. XV, p. 237, 1836. 
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Liebig alla plus loin encore dans ses efforts pour débar- 
rasser la science de la « force catalytique » : il émit 
l'hypothèse que les corps doués d'un pouvoir catalytique^ 
tels que les ferments, étaient des corps en voie de décom- 
position, et qui communiquaient à d'autres corps leur 
mouvement. Il est singulier que Liebig n'ait pas vu qu'il 
courait le risque de substituer ainsi à l'expression peut-être 
impropre, mais inoffensive de Berzélius une conception 
fausse des faits. L'hypothèse de Liebig était inapplicable 
à l'action catalytique du platine, et dire qu'un processus 
chimique résulte de la transmission d'un mouvement, ce 
n'est pas nous faire mieux connaître la nature de ce pro- 
cessus. — D'un autre côté, Berzélius lui-même contribua 
à entraver le développement de son idée. Lorsque de la 
Rive essaya de ramener les actions catalytiques à une suc- 
cession de réactions intermédiaires (idée qui se révéla 
comme très féconde et sur laquelle nous reviendrons), 
Berzélius critiqua cette tentative. — Enfin parurent les 
travaux de Pasteur, qui démontrèrent d'une façon éclatante 
le rôle des microorganismes dans les fermentations. Liebig, 
en présence de ces résultats, voulut encore voir dans ces 
microorganismes de la matière en décomposition. — On 
voit qu'il n'était pas facile alors d'envisager ces questions 
avec la liberté d'esprit nécessaire pour des recherches 
fécondes. 11 fallut l'intervalle d'une génération entière 
pour que fussent réalisées des conditions favorables à ces 
recherches : c'est vers 1860 que Schônbein et Moritz 
Traube renouèrent avec les idées de Berzélius. 

Mais leurs résultats les plus importants n'arrivèrent à 
maturité que lorsque la dynamique chimique se fut déve- 
loppée entre les mains d'une nouvelle école de physico- 
chimistes. W. Ostwald a donné à la question son aspect 
définitif en montrant que le caractère essentiel des actions 
catalytiques est l'accélération de la réaction. « On appelle 
catalytiques les processus dans lesquels la vitesse de la 
réaction est changée par la présence de corps qui se retrou- 
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vent à la fin de la réaction dans le même état qu'au com- 
mencement. Ces corps ne modifient que la vitesse de la 
réaction; ils n'interviennent pas dans sa formule (1). » 

Grâce à cette conception, l'obstacle qui, depuis Lavoi- 
sier, arrêtait l'analyse chimique de la vie, est levé. Les 
ferments des cellules agissent en accélérant les réactions, 
comme l'élévation de la température. Il est possible; désor- 
mais, de "soumettre les processus chimiques du corps 
vivant aux lois de la dynamique chimique. Et en effet on a 
réussi récemment à vérifier pour toute une sérié de phéno- 
mènes biologiques les lois de l'équilibre chimique (2). 



II, — Processus chimiques réversibles dans l'organisme. 

Lorsqu'on a affaire à des processus chimiques réver- 
sibles, la réaction n'est jamais totale : elle s'arrête avant 

(1) W. OsTWALD, Lehrbuch der allgemeinen Chemie, vol. II, 2« partie, 
p. 248, 1902, 

(2) Avant d'entrer dans l'étude de ces faits, je voudrais signaler 
encore un autre bénéfice que la physiologie a retiré des recherches 
d'Ostwald. La notion de processus de « mise en marche » * joue un 
grand rôle en physiologie. Il y a, en effet, toute une série de pro- 
cessus dans lesquels l'énergie nécessaire pour « mettre en marche » 
un processus est infiniment petit, par rapport à celle qu'il développe. 
(Rappelons seulement l'exemple classique de l'allumette qui détermine 
Texplosion d'une poudrière). En présence de ces faits, on s'était 
accoutumé à considérer les actions diastasiques comme étant des 
processus de ce genre, parce qu'en général la quantité de ferments 
est très petite par rapport à la quantité de substance transformée. 
Néanmoins, cette analogie est trompeuse. Comme le dit Bredig **, 
«une machine à vapeur de 100 chevaux qui tout d'abord était arrêtée 
et qu'on vient de mettre en marche travaillera avçc la même vitesse, 
les résistances étant les mêmes, que l'arrêt ait cessé du fait d'un 
homme ou d'un enfant dix fois plus faible ». Cet exemple définit 
exactement les vrais processus de « mise en marche ». Mais, dans le 
cas de l'action catalytique des ferments, on a pu montrer que la vi- 
tesse de la réaction augmente, au contraire, avec la quantité de fer- 
ment. 

* AusIôsuDgsvorgang. 

** Bredig, art. des Ergebnisse der Physiologie, vol. I, l'« partie, p. 134, 1902. 
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que tous les matériaux soient transformés. La raison de 
ce fait est facile à voir : c'est que, dans les réactions de ce 
genre, il arrive toujours un moment où, dans Punité de 
temps, la vitesse de la transformation qui se produit dans 
un sens est égale à celle de la transformation inverse. 
Quand cette condition est réalisée, les masses des corps 
en préâence restent constantes, et nous disons que nous 
sommes en présence d'un équilibre chimique. 

D'après Ostwald, les ferments et, d'une façon générale, 
les catalysateurs agissent seulement sur la vitesse deâ réac- 
tions : on doit donc s'attendre à ce qu'ils puissent orienter 
la réaction dans un sens ou dans Fautre, suivant que l'état 
initial des substances à transformer est situé de part ou 
d'autre de l'état d'équilibre. Le premier, A. Croft Hill a 
montré qu'un ferment qui accélère le dédoublement d'un 
corps favorise également la synthèse de ce corps, quand 
il agit sur ses produits de dédoublement. Il a montré que 
la maltase, ferment qu'on peut extraire des cellules de le- 
vure, et qui est soluble dans leau : 1° dédouble assez rapi- 
dement le maltose en glucose ; 2® accélère la synthèse du 
glucose en maltose (ou en isomaltose) . On peut dire que le 
travail de Hill a changé du tout au tout l'aspect de la phy- 
siologie des échanges. Depuis ce travail, on a pu démon- 
trer la réversibilité de l'action de toute une série de fer- 
ments. 

Mais nous nous réservons de revenir plus loin sur le 
travail de Hill : nous allons d'abord étudier l'action réver- 
sible du ferment qui dédouble les graisses, la lipase. 

On savait depuis longtemps que le produit de sécrétion 
des glandes intestinales contient un ferment qui digère les 
graisses dans Tintestin. Le rôle de ce ferment semblait 
s'arrêter là : conception incomplète, qui ne permettait pas 
à la physiologie de rendre compte de l'ensemble du méta- 
bolisme des graisses. Kastle et Lœvenhart ont montré que, 
partout où il peut y avoir transformation de graisses à 
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Tintérieur de J'organisme, — c'est-à-dire dans presque 
tous les tissus et dans presque toutes les humeurs, — il y a 
de la lipase. Ils ont montré, en outre, que ces transforma- 
tions semblent résulter, au moins en partie, de l'action 
accélératrice de la lipase (1). ' 

Si Ton fait un extrait aqueux ou glycérine de glandes 
intestinales, cet extrait contient en solution une sub- 
stance qui, comme le suc sécrété naturellement par ces 
glandes, digère rapidement les graisses, c'est-à-dire les 
dédouble par hydrolyse en acide gras et en alcool. Kastle 
et Lœvenhart ont montré qu'un extrait aqueux de tout 
tissu contenant normalement de la graisse accélère égale- 
ment le dédoublement de la graisse dans des proportions 
considérables. La nature de la substance soluble dans 
l'eau qui accélère ainsi cette réaction nous est inconnue ; 
nous savons seulement qu'en solution aqueuse, elle perd 
son activité à une température un peu élevée : fait qui 
semble se reproduire pour tous les catalysateurs produits 
par l'organisme. Nous avons affaire, en somme, à une 
combinaison organique qui, en solution aqueuse, subit, à 
une température un peu élevée, une modification qui porte 
sur ses propriétés essentielles, peut-être un dédouble- 
ment (2). 

La présence de cette lipase n'influe pas seulement sur 
la digestion de la graisse, mais aussi sur le processus 
inverse : la synthèse de la graisse à partir de l'acide gras 



(1) Kastle et Lœvenhart. Amer. Chemic, Journal^ vol. XXIV, p. 491 
1900. 

(2) A. E. Taylor a trouvé que la lipase de la graine de ricin, à 
rétat sec, supporte facilement une température de 100*'; la décomposi- 
tion du ferment n'a lieu qu'en solution aqueuse. Taylor suppose que 
les ferments en solution subissent une hydrolyse lente, et que cette 
hydrolyse s'accélère énormément à une température élevée. Il ajoute 
que « de ce point de vue, il n'y a plus lieu de considérer la sensibi- 
lité des ferments aux hautes températures comme un trait caracté- 
ristique des ferments produits par les êtres vivants. » (Univers it y of 
California Publie,, Pathology, vol. I, p. 33, 1904). 
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et de Tâlcool. Kastle et Lœyenhart ont fait leurs expé- 
riences sur une graisse provenant de Tacide butyrique, le 
butyrate d'éthyle. Si on ajoute à une solution aqueuse de 
butyrate d'éthyle de la lipase, c'est-à-dire un extrait d'un 
tissu contenant de la graisse (foie, pancréas), il se produit 
d'abord une décomposition rapide de la graisse, qu'on 
peut suivre en mesurant, par un procédé titrimétrique, 
Tacide gras formé. Mais on voit que la réaction n'est pas 
totale : en d'autres termes, la graisse n'est jamais digé- 
rée tout entière, si on n'enlève pas au fur et à mesure les 
produits de la digestion. Cette circonstance amène à 
penser que nous nous trouvons en présence d'un processus 
réversible. 

Kastle et Lœvenhart ont trouvé qu'en effet, si on ajoute 
de la lipase à un mélange d'alcool éthylique et d'acide 
butyrique, il se produit une synthèse de ces deux corps qui 
forment du butyrate d'éthyle, comme on peut s'en assurer 
par l'odeur caractéristique de ce dernier. 

La lipase accélère donc le processus dans les deux sens, 
et on peut représenter la réaction par la formule suivante : 

' CH3 CH2 CH2 COOH 4- CH3 CH2 OH 
Acide butyrique Alcool éthylique 
' —•»" CH3 CH2 CH2 COO — CH3 CHg + HgO 
Butyrate d'éthyle 

L'action de la lipase étant réversible (1), la digestion 
des graisses ne4)eut être totale que si les produits de la 
digestion sont éliminés au fur et à mesure. Si les produits 
ne sont pas éliminés, le dédoublement est arrêté par la 
réaction inverse qui, conformément aux lois générales de 
la dynamique chimique, se produit avec une vitesse d'au- 

(1) En réalité, il est inexact de parler, à propos de ces phénomènes t 
d'une « action réversible des ferments ». Dans le cas que nous étu- 
dions, ce n'est pas l'action de la lipase qui est réversible : c'est le 
dédoublement de la graisse. Nous conserverons, cependant, Teipres- 
sion qui est usitée ; mais elle n'est pas tout à fait correcte. 
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tant plus grande que la concentration des produits de 
dédoublement est plus élevée. 

Il faut remarquer, toutefois, que la quantité de butyrate 
d'éthyle formée par synthèse dans les expériences de 
Kastle et Lœvenhart a toujours été extrêmement faible : sa 
présence ne pouvait être reconnue que par Todeur. 

Un second fait important, découvert par Kastle et Lœven- 
hart, est le suivant : la vitesse du dédoublement de la 
graisse augmente d'une façon à peu près proportionnelle à 
la concentration de lalipase. Si on ajoute à la même quan- 
tité d'une solution de butyrate d'éthyle des quantités d'une 
solution de lipase variant du simple au double, on constate 
une accélération à peu près proportionnelle de la réac- 
tion (1). 

Pour mieux comprendre la valeur de ces résultats, 
essayons de nous en servir pour interpréter quelques faits 
biologiques. 

Nous voyons tout d'abord que, pour que les graisse» 
soient digérées rapidement dans notre intestin, il faut que 
les produits de la digestion, acide gras et alcool, soient 
résorbés par l'intestin et passent ainsi dans le système 
circulatoire. Faute d'une élimination assez rapide des 
produits de la digestion, les graisses ne seront digérées 
qu'en partie. 

Du sang, les acides gras diffusent dans les tissus. Si 
ces derniers contiennent de la lipase, cet apport d'acide» 
gras doit aboutir à une synthèse de graisse, et cette syn- 
thèse doit être d'autant plus active que la concentration de 
lalipase est plus grande. Lœvenhart a montré qu'en effet 
les tissus dont la teneur en graisse est la plus grande, tels 
que le foie, sont aussi les plus riches en lipase (2). 

(1) Nous croyons devoir dire tout de suite que ce fait témoigne en 
faveur de Thypothèse d'une combinaison instable entre le ferment et 
le corps transformé. 

(2) Lœvenhart, Amer. Journ. of Physiology, vol. VI, p. 331, 1902. 
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Nous comprenons encore pourquoi un excès de graisse 
dans notre alimentation peut avoir pour conséquence une 
accumulation de graisse dans nos tissus, et pourquoi, 
inversement, la graisse disparaît des tissus quand elle 
manque dans les aliments. Si le sang ne reçoit pas de 
graisse par Fintestin (et s'il ne s'en forme pas non plus par 
d'autres procédés dont nous parlerons plus loin),raction 
digestive de la lipase des tissus doit l'emporter sur son 
action synthétique, et, les acides gras ainsi formés diffu- 
sant au dehors des tissus, ces derniers doivent finir par 
perdre leur graisse. — Toute l'économie des graisses à 
l'intérieur de l'organisme serait ainsi fonction de l'action 
Téversible delà lipase. 

Les expériences de Kastle et Ldevenhart étaient passibles 
d une double objection ; les graisses avec lesquelles elles 
étaient faites ne se rencontrent pas dans l'organisme, et 
les quantités de graisse obtenues par synthèse étaient infi- 
niment petites. Les expériences de A.-E. Taylor ont 
fourni une réponse à ces difficultés (1). Taylor a trouvé que 
les lipases végétales sont plus stables que les lipases 
animales et par suite conviennent mieux pour Tétude 
des synthèses, qui demandent un temps très long. En 
employant une lipase extraite de la graine de ricin, il a 
constaté, tout d'abord, que le dédoublement d'une quantité 
donnée de graisse n'est jamais total, si les produits de la 
digestion ne sont pas éliminés ; c'est toujours la même 
preuve de la réversibilité de l'action du ferment. Il a 
ensuite établi que la lipase en question ne peut pas pro- 
duire synthétiquement n'importe quelle graisse, mais seu- 
lement une graisse bien déterminée: le triglycéride de 
Tacide oléique. Les tentatives faites pour obtenir une syn- ' 
thèse avec Tacide palmitique ou stéarique et la glycérine 
n'ont pas donné de résultats positifs ; il en a été de même 

(1) A.-E. Taylor, On the Sgnthesis of Fat through ihe rêver sed action 
cfa Fat — splitting Enzyme. Univ, of California Public. ^ Pathology y\ol.l, 
p. 33, 1904. 
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des essais faits pour associer Tacide oléique à la mannite 
ou a la dulcite. D'après ces expériences, il semble donc que 
les produits de l'action synthétique des lipases des diffé- 
rents organismes ne doivent pas être exactement les 
mêmes; c'est là un fait qui peut être important pour la 
théorie des actions des ferments (1). 

Un autre résultat important des recherches de Taylor a 
consisté à montrer l'extrême lenteur de la synthèse déter- 
minée par l'influence de la lipase. En laissant Talcool et 
l'acide gras pendant six mois en présence de la lipase, on 
obtient 3 gr. 5 de graisse (au lieu de gr. 2 dans l'expé- 
rience de contrôle, sans lipase). Taylor conclut de là qu'il 
doit y avoir, dans les tissus, d'autres conditions qui accé- 
lèrent l'action dédoublante et l'action synthétique du fer- 
ment. Il serait facile de préciser cette idée, en s'aidant de 
-l'hypothèse des réactions intermédiaires entre le ferment 
et le corps soumis à son action. 

D'un autre côté, nous connaissons depuis longtemps 
déjà des faits qui prouvent que la formation de graisses 
peut être obtenue autrement que par la synthèse d'alcool et 
d'acide gras. 

En dehors de tout apport de graisse par l'alimentation, 
les organismes peuvent encore en former avec des hydra- 
tes de carbone : les huiles végétales, notamment, ne peu- 
vent avoir d'autre origine. — En comparant la formule des 
graisses et celle des hydrates de carbone, on voit que les 
sucres contiennent plus d'oxygène que les graisses corres- 
pondantes ; ainsi : 

CeHijOô Dextrose 

CeHigOg . Butyrate d'éthyle. 

Pour transformer le dextrose en butyrate d'éthyle, il fau- 
drait lui enlever 4 atomes d'oxygène. On pourrait partir de 

ti) Ce fait s'accprde bien avec l'hypothèse de réactions intermé- 
diaires, associant le ferment au corps à transformer. 
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là pour se demander si la dégénérescence graisseuse des 
muscles, — par exemple, celle du cœur hypertrophié, — ne 
correspondrait pas à une production de graisse par réduc- 
tion des hydrates de carbone, l'activité exagérée du mus- 
cle ayant pour conséquence un manque d'oxygène. Mais 
cette supposition manque de preuves expérimentales. — 
L'idée d'une formation de graisse à partir de l'albumine n'a 
jamais été démontrée. Pour qu'elle fût vérifiée expérimen- 
talement, il faudrait pouvoir exclure l'intervention d'autres 
substances productrices de graisse, par exemple du glyco- 
gène du muscle. 

Les lipases sont bien évidemment des produits qui se 
forment dans l'organisme vivant. On pourrait donc se 
demander si la démonstration de l'action catalytique de la 
lipase fait vraiment passer les processus de transforma- 
tion des graisses du domaine des faits spécialement biolo- 
giques dans celui de la dynamique chimique. Il est bon de 
remarquer, à ce sujet, que l'action catalytique de la lipase 
a des traits communs avec celle de certaines substances 
inorganiques. Neilson a démontré, dans mon laboratoire, 
que Taction hydrolytique et l'action synthétique de la 
lipase sur le butyrate d'éthyle peuvent être entièrement 
reproduites avec la mousse de platine (1). Neilson a été 
amené à faire ces expériences par le beau travail de 
Bredig (2) -sur l'action du platine colloïdal. La mousse 
de platine n'accélère pas seulement le dédoublement du 
butyrate d'éthyle, mais encore sa synthèse à partir de 
l'alcool éthylique et de l'acide butyrique. Mieux encore : 
Kastle et Lœvenhart avaient constaté que certains corps, 
comme l'acide cyanhydrique, l'acide salicylique, affai- 
blissaient l'action de la lipase ; Neilson a trouvé que ces 
mêmes corps affaiblissent également l'action du platine sur 
le butyrate d'éthyle. — Que cette action du platine soit 



(1) Neilson, American Journal of Physioiogy, vol. X, p. 191, 1903. 

(2) Bredig, Anorganische Fermente, Leipzig, 1901. 



Digitized by VjOOQ IC 



PROCESSUS CHIMIQUES REVERSIBLES DANS L ORGANISME 29 

identique de tous points à celle de la lipase, c'est ce qu'on 
n'a pas le droit d'affirmer : cette identité absolue est même 
peu vraisemblable. Les expériences de Taylor semblent 
montrer qu'il y a non pas une, mais plusieurs lipases, 
exerçant des actions plus ou moins différentes, suivant 
les organismes et peut-être les organes où elles ont pris 
naissance. 

J'ai voulu discuter, en premier lieu, Taction du ferment 
des graisses, parce que ce cas est celui où la simplicité 
relative des processus chimiques facilite le plus l'analyse 
biologique. Le cas des hydrates de carbone est plus com- 
pliqué : le nombre des combinaisons, des dédoublements, 
et des ferments qui les produisent est plus grand ; les 
dédoublements se font par degrés successifs, et la réaction, 
à chacun de ces degrés, est accélérée par un ferment 
spécial. Il faut, par conséquent, étudier à part chaque 
hydrate de carbone et chacun des degrés de sa décompo- 
sition. D'autre part, les idées nouvelles introduites par 
Croft Hill sont encore de date très récente ; bref, il n'est 
pas possible de donner une image d'ensemble, même appro- 
chée, des phénomènes relatifs aux hydrates de carbone. 

On sait, depuis longtemps, que les catalysateurs des 
hydrates de carbone ne se rencontrent pas seulement dans 
le canal intestinal, mais dans les ceUules de l'organisme 
animal ou végétal. Ce que Kastle et Lœvenhart viennent 
seulement de démontrer pour les lipases, — c'ost-à-dir.e la 
présence du ferment partout où se trouve le corps à trans- 
former, — était connu depuis près de soixante-dix ans pour 
certains ferments des hydrates de carbone. Il nous suffira de 
rappeler, à cet égard, le passage de Berzélius que nous 
avons cité plus haut. Nous pouvons donc admettre que, 
partout où peut se produire une transformation d'hydrates 
de carbone, — autrement dit, dans toutes les cellules, — il 
existe des ferments qui accélèrent cette transformation. — 
En ce qui concerne les degrés successifs du dédoublement, 



Digitized by VjOO^ IC 



30 CHIMIE GÉNÉRALE DES PHÉNOMÈNES DE LA VIE 

rappelons que, d'après Duclaux (1), il semble exîster, tout 
d'abord, des ferments qui font passer Tamidon de Tétat 
solide à Tétat liquide, sans que cette première transforma- 
tion ait rien à voir avec le dédoublement par hydrolyse qui 
la suit. Une fois rendu soluble, Tamidon est transformé en 
maltose par un ferment : Tamylase du malt. (Toutefois, ce 
processus n'est pas encore bien connu : il se peut qu'il 
soit, en réalité, plus compliqué.) Le maltose, à son tour, 
est transformé rapidement en rf-glucose par un autre fer- 
ment, la maltase : 

maltose d-glucose 

Si, au lieu de maltose, nous avons affaire à du saccha- 
rose, ce saccharose est dédoublé en dextrose et en lévulose 
par un autre ferment, Tinvertine : 

C,,H,,0,, + H,0 ^ C,H,,0, + CeH.,0, 

d-glucose /-fructose. 

Chez les animaux, chez les levures, c'est le glycogène 
qui tient la place de Tamidon. 

Pour que du glucose puisse former par synthèse de l'ami- 
don ou du glycogène solide, il doit donc falloir la présence 
de deux ou trois catalysateurs différents. 

En fait, Hill a démontré que la maltase n'accélère pas 
seulement le dédoublement du maltose en glucose, mais 
aussi le processus inverse (2). Hill a cherché à résoudre 
la question générale de la réversibilité des ferments hydro- 
lysants ; s'il a choisi pour sujet d'étude le dédoublement du 
maltose par la maltase, c'est que cette réaction semblait 
être une de celles où l'accumulation des produits du dédou- 
blement ralentit le dédoublement : condition indispensable 



(1) Duclaux, Traité de microbiologie, vol. If, Paris, 1899. 

(2) A. Croft Hill, Journal of ihe Chemical Society, vol. LXXIII^ 
p. 634, 1898. 
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pour qu'on pût espérer une synthèse par Faction de la mal- 
tase. Hill a trouvé, tout d'abord, que l'hydrolyse du mal- 
tose est en effet ralentie par l'addition de glucose. De plus, 
le dédoublement du maltose sous l'influence de la maltase 
n'est jamais total, à moins que la solution ne soit très 
diluée; autrement la réaction s'arrête toujours avant que tout 
le maltose soit transformé en glucose. Le tableau suivant 
montre le point auquel s'arrête le dédoublement pour des 
concentrations initiales différentes : 

Goncentratioa du maltose Proportion de maltose dédoublée en glucose 

40 p. 100 environ 84 p. 400 

•10 -^ » 94,5 — 

4 — » 98 — 

2 — » 99 — 

Mais le résultat le plus important des recherches de Hill 
est le suivant ; si on ajoute de la maltase à du glucose, on 
obtient une synthèse assez rapide de maltose, et le point 
d'arrêt delà synthèse coïncide avec le point d'arrêt de 
l'hydrolyse. En ajoutant de la maltase fraîche à une solu- 
tion de glucose à 40 p. 100, on obtient, dans un cas, 14, & 
p. 100, dans un autre, 15,5 p. 100 de maltose. Or cette 
concentration est celle à laquelle l'équilibre avait .été 
atteint, quand on était parti du maltose pur. 

Hill soulève la question de savoir si l'action synthétique 
de la maltase peut se produire dans la cellule vivante. Il 
fait remarquer qu'il n'est pas nécessaire pour cela que le 
glucose atteigne dans l'organisme une concentration très 
élevée : il suffit que le produit de la synthèse soit éliminé 
aussitôt après sa formation, peut-être grâce à une nouvelle 
synthèse provoquée par un autre ferment. Cette condition 
suffit pour que sa concentration à l'intérieur de la cellule 
reste voisine de 0, et par conséquent pour que la tendance 
au rétablissement de l'équilibre chimique favorise la syn- 
thèse. 

La synthèse du glycogène à partir du sucre a un intérêt 
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tout particulier : car c'est sous la forme de glycogène que 
les hydrates de carbone sont emmagasinés dans notre foie 
etdans nos muscles. Or, peu de temps après la publication 
du travail de Hill, Max Cremer a annoncé que de l'extrait 
de levure débarrassé de son glycogène, si on l'additionne 
de 10 p. 100 de sucre fermentescible, recommence à mon- 
trer, au bout de 12 à 24 heures, la réaction du glyco- 
gène. Toutefois, ce résultat n'a pas été obtenu dans toutes 
les expériences (1). 

Les difficultés qui retardent Tétude des synthèses dans 
le groupe des hydrates de carbone se retrouvent lorsqu'il 
s'agit des albuminoïdes. Il y a même, dans ce dernier cas, 
cette difficulté de plus, qu'on n'a pas pu obtenir, jusqu'ici, 
la synthèse complète des albuminoïdes, et que nous som- 
mes encore très mal renseignés sur leur constitution et sur 
leur configuration chimique. Il n'y a donc pas lieu de s'éton- 
ner que nous manquions jusqu'ici de données sûres sur l'ac- 
tion réversible des ferments des albuminoïdes . Tout ce 
que nous pouvons dire, c'est que des ferments tels que la 
trypsine, qui dédoublent l'albumine, ne doivent pas se 
trouver seulement dans le canal intestinal, mais encore 
dans certaines cellules de l'organisme, peut-être dans 
toutes. On peut ajouter que le caractère réversible des 
réactions chimiques nous apparaît aujourd'hui comme étant 
un fait assez général pour qu'il soit permis de supposer que, 
si on n'a pas encore mis en évidence l'action synthétique 
des ferments des albuminoïdes, cette exception n'est due 
qu'à des difficultés techniques. 

Le dédoublement des albuminoïdes, sous Tinfluence de 
la trypsine, aboutit à la formation d'acides aminés, tels que 
laleucine, la tyrosine, l'acide a-pyrrolidin carbonique, etc., 
et de bases hexoniques, telles que la lysine, l'arginine, etc. 



(1) Max Cremer, Ber. der deutsch. chem. Ges., vol. XXXII, p. 2062, 
1899. 
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Or, Salkowski a montré que, si on maintient à Tétuve des 
cellules de levure ou des muscles, et qu'on les préserve de 
la putréfaction, il se fait une auto-digestion, qui produit de 
la leucine et de la tyrosine. 

Ce n'est pas encore là une preuve indiscutable de l'exis- 
tence d'un ferment tryptique dans les' cellules musculaires 
elles-mêmes ; mais de nouveaux travaux dans cette direc- 
tion fourniraient peut-être cette preuve. Kutscher a fait à 
ce sujet des recherches intéressantes (1). Il a montré que 
les cellules de levure, lavées et abandonnées à elles-mêmes 
à l'humidité et à une température élevée, ne produisent pas 
seulement de l'acide carbonique et de l'alcool, mais aussi les 
corps caractéristiques de la digestion tryptique : leucine, 
tyrosine, d-une part; bases hexoniques-, d'autre part. 
Kutscher conclut de ce fait que-'< la cellule végétale vivant 
à Tétat isolé forme un ferment protéolytique qui est iden- 
tique ou très analogue à la trypsine des animaux supé- 
rieurs ». Kutscher a observé, en outre, que les produits de 
la digestion tryptique ne pouvaient être obtenus en quan- 
tité notable que si les extraits de levure employés prove- 
naient d'une levure à jeun ; avec une levure fraîche et 
bien nourrie, ces produits ne se formaient pas ou ne se for- 
maient qu'en quantités infimes. Il tire de ce fait la conclu- 
sion suivante : « Chez la levure qui se trouve dans des 
conditions favorables, le ferment agit sur les substances 
azotées qui pénètrent à l'intérieur des cellules, après avoir 
été déjà préparées par les ferments protéolytiques du 
malt : il les transforme de telle sorte qu'elles puissent 
servir à édifier la substance même de la levure. En un mot, 
le ferment, dans ces conditions, agit comme ferment cons- 
tructeur. Si, au contraire, la levure est à jeun, le ferment, 
faute d'aliments azotés, attaque la substance vivante elle- 
même et la décompose : il agit, dans ces conditions, 

(l) Kutscher, Hoppe-Seylers Zeiischrifl fiir physiol.Chemie, vol. XXXII, 
p. 69, 1901. 

LOEB 8 
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comme ferment destructeur ». — Rapprochées des expé- 
riences de Hill, de celles de Kastle et Lœvenhart, les 
observations de Kutscher me paraissent témoigner en 
faveur d'une action réversible de la trypsine. D'ailleurs, 
vauH Hoff, avant la publication du travail de Kutscher, avait 
déjà émis Tidée que la trypsine pouvait avoir cette double 
action digestive et synthétique. Pour vérifier cette hypo- 
thèse, il faudrait avant tout mettre hors de doute, dans le 
cas des albuminoïdes, l'action retardatrice. de9 produits de 
la digestion. Si ce dernier point était fixé, la démonstration 
complète de la réversibilité de l'action des ferments qui 
dédoublent les albuminoïdes ne serait plus qu'une question 
de temps, et on aurait peut-être là une méthode nouvelle 
pour arriver à cette synthèse de l'albumine, qu'on cherche 
et obtenir depuis §i longtemps. Récemment, R. O. llerzo^ 
a a.ppo,rté à la solution de ce problème une contribution 
inté^'eai3aute et originale. 

III. — La respiration considérée comme un processus 

CATALYTIQUE. 

a) Les oxgdases. 

Nous désignons, sous le nom de respiration, un processus 
qui comporte une absorption d'oxygène et un dégagement 
d'acide carbonique. Nous verrons que le second phénomène 
peut se produire sans le premier. 

Nous avons exposé plus haut comment Lavoisier et La- 
place ont démontré que la production de la chaleur animale 
est due aune combustion lente des substances alimentaires. 
Et l'introduction du présent chapitre a déjà permis au lec- 
teur de comprendre que le problème biologique qui se pose 
est le suivant : comment se fait-il que des substances telles 
que les hydrates de carbone, que le chimiste ne peut oxyder 
qu'à des températures élevées, soient oxydées, dans notre 
corps, assez rapidement, à des températures relativement 
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basses ? 1/expérience répond à cette question en montrant 
qu'il existe dans les organismes vivants des substances 
qui accélèrent l'oxydation des aliments à la température 
du corps, en d'autres termes, des catalysateurs des pro- 
cessus d'oxydation. Ce sont ces catalysateurs que nous 
appelons oxydases ou ferments oxydants. 

Notre conception moderne des processus d'oxydation 
chez les êtres vivants est due à deux savants, Schônbein et 
Moritz Traube. Ils ont travaillé indépendamment l'un de 
de l'autre, et, si leurs résultats concordent en grande 
partie, leurs points de départ ont été différents. Par suite 
de sa connaissance plus intime des faits physiologiques, 
Traube a eu peut-être plus d'influence sur les biologistes 
que Sohônbein. 

Schônbein avait découvert que Podeur irritante qui se 
fait sentir lors d'une décharge électrique provient d'une 
substance particulière, qu'il réussit plus tard à produire 
dans d'autres conditions et qu'il nomma ozone. Il se 
trompa d'abord sur la nature de cette substance ; mais, à 
la suite des travaux de Marignac et de la Rive, il finit par 
reconnaître que l'ozone n'est qu'une modification de Toxy- 
gène de Pair, et sa conversion eut pour la biologie les con- 
séquences les plus heureuses. Sachant que l'oxygène peut 
se présenter sous deux états allotropiques, l'un peu actif, 
Tautre beaucoup plus actif, et que sous ce dernier état, il 
possède un pouvoir oxydant intense même à la température 
ordinaire, Schônbein eut l'idée d'introduire cette concep- 
tion dans le domaine biologique, et il ouvrit ainsi à l'étude 
àos oxydations chez les êtres vivants des voies qui lui 
restaient fermées depuis Lavoisier. Dans une série de 
recherches systématiques, il essaya de montrer que chez 
tous les êtres vivants se rencontrent des substances qui 
peuvent rendre actif l'oxygène de l'atmosphère. Nous cite- 
rons,* à ce sujet, un passage d'une lettro qu'il adressait à 
Liabig. 

« Depuis que j'ai (ait ma communication à l'Académie 
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sur la coloration spontanée du Boletus luridas, ^ai tra- 
vaillé de nouveau cette question et j'ai réussi, malgré la 
petite quantité de matériel dont je disposais, à mettre hors 
de doute la justesse de mon hypothèse : il existe bien, 
dans ce champignon, une matière organique qui active 
Toxygène et le combine avec d'autres corps... La substance 
en question, dissoute dans l'eau, transforme l'oxygène en 
ozone et forme avec cet ozone une combinaison lâche, de 
laquelle l'oxygène peut sortir ensuite pour se combiner à 
d'autres corps, organiques ou inorganiques. Lorsque cette 
substance a cédé ainsi son oxygène à tel ou tel corps, elle 
reprend, au contact de l'oxygène atmosphérique, une nou- 
velle charge d'ozone... A la température d'ébullition de 
l'eau, cette substance perd immédiatement et irréparable- 
ment ses singulières propriétés. Je suis d'accord avec vous 
pour penser qu'il doit exister dans le sang une substance 
qui se comporte vis-à-vis de l'oxygène comme cette subs- 
tance du champignon et j'estime que nos résultats, si incom- 
plets qu'ils soient, peuvent être considérés comme le point 
de départ d'une étude plus exacte de la respiration (1). » 
Les recherches de Traube sur la. combustion lente chez 
les organismes ne représentent qu'une partie de ses tra- 
vaux sur l'action des ferments, travaux entrepris sous 
l'influence de Pasteur et de Liebig. Traube a été le premier 
à montrer que la respiration n'est pas seulement une fonc- 
tion particulière du sang, mais une fonction générale de 
tous les tissus de l'organisme : fait d'une importance capi- 
tale pour l'analyse de cette fonction. « Le seul fait que 
tous les organes du corps ont besoin de sang artériel doit 
nous indiquer que tous les organes du corps respirent. 
Chez quelques-uns d'entre eux qui, comme les poumons,- 
les reins, accomplissent des fonctions purement mécaniques, 
l'oxygène peut n'être nécessaire que pour la nutrition ; 



(1) Lettre de Schônbein à Liebig, 16 janv. 1866. Cité d'après Kahl- 
baum et Thon : J*v. Liebig et C,-F. Schônbein, 
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mais, chez la plupart, il sert sans doute aussi à leur fonc- 
tionnement : dans les glandes, à la production de leur 
sécrétion; dans le cerveau, la moelle, les nerfs, les muscles, 
à l'exercice des fonctions qui les caractérisent... (1). » 

Traube n'a pas seulement dégagé la notion de ferments 
oxydants : il a encore donné à la théorie de l'oxydation 
sa forme moderne. L'idée de Schônbein, d'après laquelle 
la combustion lente devrait être précédée d'une ozo- 
nisation de l'oxygène, avait été reconnue fausse. A cette 
idée, Traube substitua la conception suivante : il existe, 
chez les êtres vivants, des substances qui fixent facile- 
ment l'oxygène et le cèdent ensuite à d'autres substances 
moins facilement oxydables (telles que les substances 
alimentaires). Les substances de la première catégorie ont 
été appelées par Traube « auto-oxydables », celles de la 
seconde catégorie « dysoxydables » : dénominations qui 
ont été conservées. 

« Le pouvoir de fixer l'oxygène sur d'autres corps n'est 
pas une propriété exclusive des ferments... il appartient 
également à beaucoup d'autres corps, même inorganiques. 
Il y a des corps qui, comme l'oxyde azotique, le platine, 
divers colorants, les sels de cuivre, peuvent fixer l'oxygène 
libre sur les corps qui se trouvent en contact avec eux (2). » 
Dans le même travail, Traube définit de la manière sui- 
vante les ferments oxydants : « Il y a des ferments qui ont 
la propriété de s'emparer de l'oxygène libre et de le fixer 
sur d'autres corps... Je les appelle... ferments oxydants.^. 
De ce nombre est le ferment qui bleuit la teinture de gaïac, 



(1) Traube, Ueber die Beziehung der Respiration zur Muskeltàtigkeii 
und die Bedenlung der Respiration iiberhaupl, 1861. Ges. Abhandl. von 
Traube, p. 157. Berlin, 1899. — Dans ce travail, Traube émet égaletnent 
l'idée que le travail du muscle se produit aux dépens des hydrates de 
carbone : idée qui a donné lieu à la célèbre expérience de Fick et 
Wislicenus. 

(2) Traube, Die chemische Théorie der Fermeniwirkungen und der 
Chemismus der Respiration, 1878. Ges. Abhandl., p. 384, Berlin, 1898. 
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ferment contenu dans la pomme de terre et dans beaucoup 
d'autres plantes, etc. » 

Le mérite d^avoir isolé le premier un ferment oxydant à 
Tétat de substance soluble dans Teau revient, je crois, à 
Jacquet (1). 

L'oxygène de l'air, à la température du corps, oxyde 
très lentement l'alcool benzylique Ce H5 CH, OH, en le 
transformant ainsi en acide benzoïque Q H5 COOH. 

OH 

L'oxydation de l'aldéhyde salicylique CôH^P^u en acide 

OH 
salicylique Ce H4 pqqo est également très lente. 

Dans les tissus animaux, ces mêmes oxydations, comme 
l'avait montré Schmiedeberg, se- produisent assez rapide- 
ment. Mais Jacquet a montré que la rapidité de cette 
oxydation de l'alcool benzylique ne dépend pas de la vie 
du protoplasma : car des tissus empoisonnés par l'acide 
phénique continuent à produire cette oxydation avec la 
même énergie, et il en est de même pour des tissus con- 
servés pendant un certain temps dans Talcool. Jacquet a 
montré encore que la rapidité de ces oxydations n'est pas 
liée à des particularités de structure du protoplasma, car 
des extraits aqueux des tissus présentent la même acti- 
vité. Il a fait voir, enfin, que la substance qui détermine 
ces oxydations perd son activité à une température élevée 
(100 degrés environ), ce qui parait être une propriété 
caractéristique des ferments (2). 

On a pu démontrer, par la suite, qu'il existe en effet des 
substances auto-oxydables au sens de Traube. Mais ces 
substances se distinguent des ferments et des catalysa- 

(1) Jacquet, Arch. f. exper. Pathologie and Pharmakologie, vol. XXIX, 
p. 386, 1892. 

(2) Nous avons vu plus haut que, d'après Taylor, ce fait résulterait 
simplement de ce que le dédoublement hydrolytique des ferments 
eux-mêmes serait accéléré par l'élévation de la température, confor- 
mément à la loi de van't Hoff, 
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teurs en général par le caractère suivant : lorsqu'elles ont 

fixé leur oxygène sur un autre corps, elles sont épuisées 

et ne peuvent plus servir à de nouvelles oxydations. Les 

corps auto-oxydables de cette catégorie sont, d'après 

Engler et Wild (1), des corps qui forment facilement des 

R_0 .. yO 
peroxydes du type . l ou R (^ i . Ces peroxgdeê peu'- 

vent céder un atome d'oxygène à des corps dysoxgdubles^ 
en se transformant ainsi en oxydes. Cette conception s'ap- 
puie sur une observation importante. Si on mesure la quan- 
tité d'oxygène qui disparaît dans Toxydation d'une quantité 
donnée d'un corps dysoxydable, on trouve que, dans la 
plupart des cas, elle est exactement le double de la quan- 
tité nécessaire pour oxyder le corps lui-même (2). Ce fait 
^'explique, si on admet qlie chaque molécule d'oxygène 
qui se combine avec la substance auto-oxydable pour 
former le peroxyde n'abandonne ensuite qu'un atome sur 
deux à 'la substance dysoxydable, l'autre atome restant 
fixé sur la substance auto-oxydable, qui passe ainsi à l'état 
d'oxyde. Ce que Traube appelait des ferments oxydants, 
ce que nous appelons des' oxydases, ce sont donc des 
substances auto-oxydables, qui fixent rapidement de l'oxy- 
gène, passant ainsi à l'état de peroxydes, et qui peuvent 
alors céder tout ou partie de l'oxygène qu'elles ont fixé à 
des substances dysoxydables. 

Cette conception s'appuie sur un grand nombre de faits ; 
nous mentionnerons ici l'un de ces faits. Kastle et Lœ- 
venhart (3) ont étudié l'action oxydante d'un extrait aqueux 
de pomme de terre. Ils ont constaté que des peroxydes 
organiques (peroxydes benzoïque,phtalique, succinique), ou 

(1) Engler et Wild, Ber. d. deuisch. chem. Ges., vol. XXX, p. 1669, 
1897. Voir également : Engler et Weissberg, Kritische Studien iiber die 
Vorgànge der Autooxydation, Braunschweig, 1904. 

(2) Comp. W. Manchot, Zeitschr. f. anorgan. Chtmie. vol. XXVII, 
p. 420, 1901. 

(3) Kastle et Loevenhart, Amer^ Chem. Journal, vol. XXVI, 1901. 
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inorganiques (peroxydes de plomb, de manganèse) provo- 
quent, par oxydation, le même bleuissement de la tein- 
ture de gaïac que l'extrait aqueux obtenu en traitant 
les tissus végétaux. Ils ont montré encore que les poisons*^ 
qui inhibent l'action des oxydases végétales, — Tacide 
cyanhydrique, Thydroxylamine, la phénylhydrazine, — 
arrêtent également l'action oxydante de ces peroxydes 
organiques et inorganiques. Kastle etLœvenhart inclinent 
à admettre, en raison de ces faits, que les oxydases des 
tissus animaux et végétaux sont des peroxydes organiques. 
Mais nous nous heurtons ici à une difficulté. Chez les 
êtres vivants, en particulier chez les animaux à sang 
chaud, des oxydations très actives se produisent continuel- 
lement. Or nous venons de dire que les peroxydes ne 
peuvent pas céder indéfiniment de l'oxygène à des sub- 
stances dysoxydables : quand une molécule de peroxyde, a 
cédé un atome d'oxygène, son pouvoir oxydant est épuisé. 
Deux hypothèses peuvent résoudre cette difficulté : 1** il 
peut se former continuellement, dans l'organisme vivant, 
de nouvelles substances auto-oxydables, qui, successive- 
ment, passeraient à l'état de peroxyde. Étant donné le 
grand nombre des combinaisons organiques auto-oxydables, 
cette hypothèse est parfaitement concevable ; 2'' il se peut 
qu'il existe une autre catégorie de corps oxydants, dont la 
molécule serait capable de fixer et de céder plusieurs fois 
de l'oxygène : l'action de ces corps serait ainsi plus voisine 
de celle des ferments que ne Test l'action des peroxydes. 

Les recherches qui ont été faites sur la constitution de 
l'oxyhémoglobine ont montré que Toxygène semble être lié 
au groupe de la molécule qui contient du fer. Ce fait a con- 
duit Spitzer à rechercher si dans d'autres cellules, l'action 
oxydante ne serait pas exercée également par des corps 
contenant du fer (l). Macallum avait déjà montré que le 

(1) Spitzer, Pflugers Archiv, vol. LXVII, p. 615, 1897. 
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noyau des cellules renferme une combinaison qui com- 
prend du fer. Spitzer se demanda si les ferments oxydants 
extraits des tissus par Jacquet ne seraient pas des combi- 
naisons de ce genre. Il a trouvé que les albuminoïdes 
qu'on peut extraire des tissus n'ont aucune des actions 
oxydantes signalées par Jacquet, et que les extraits d'or- 
ganes qui contiennent des nucléo-protéides produisent, au 
contraire, les oxydations décrites par Jacquet. Les nucléo- 
protéides sont des substances caractéristiques du noyau, 
et qui contiennent du fer et du phosphore, alors que les 
albuminoïdes proprement dits n'en contiennent pas. Spitzer 
a montré encore que, parmi les produits de dédoublement 
des nucléo-protéides, le seul qui continue à exercer une 
action oxydante est celui qui contient le fer. Il est donc 
fort possible que les tissus contiennent deux sortes de 
corps exerçant une action catalytique sur les oxydations : 
V des corps de la nature des peroxydes, répandus dans 
tous les tissus, mais perdant leur pouvoir catalytique dès 
qu'ails ont produit une première oxydation ; 2^ des corps 
pouvant fonctionner indéfiniment comme accélérateurs des 
oxydations. 

J'ai fait remarquer, il y a déjà quelques années, que, si 
on admet l'exactitude des recherches de Spitzer, on est 
amené à considérer le noyau comme étant Vorgane essen- 
tiel des oxydations dans les tissus vivants (1). On peut 
signaler des faits d'expérience qui s'accordent avec cette 
hypothèse. Pour toutes les régénérations (animales ou 
végétales), un apport abondant d'oxygène est nécessaire. 
D'autre part, Nussbaum a montré, dans un travail qui est 
devenu classique (2), que, si on coupe un infusoire en 
deux morceaux, dont un seul contient Je noyau* le frag- 
ment nucléé régénère, tandis que le fragment non nucléé 



(1) J. LoEB, Arch. f. Entwickelungsmech., vol. VIII, p. 689, 1899. 

(2) Nussbaum, Arch. f. mikrosk. Anal., vol. XXVI, 1886. 
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ne régénère pas, ne se reproduit pas, et périt au bout d'un 
temps assez court (i). Et il y a une analogie frappante 
entre les phénomènes qui caractérisent la mort de ce frag- 
ment non nucléé et ceux qu'on observe chez un infusoire 
complet, mais privé d'oxygène. 

Je crois que ces faits témoignent en faveur de l'hypo- 
thèse d'après laquelle les catalysateurs des oxydations 
seraient contenus dans le noyau. Ralph Lillie a cherché 
, à vérifier expérimentalement cette hypothèse, en faisant 
pénétrer dans des cellules des substances qui changent de 
couleur quand elles sont oxydées. Il a constaté que, no- 
tamment dans les globules du sang, dans les cellules du 
foie et du rein (chez la grenouille), les changements de colo- 
ration qui témoignent de Toxydation se produisent avec 
leur maximum d'intensité dans le noyau et à sa surface. 
D'une façon plus générale, il a trouvé que les oxydations 
sont d'autant plus rapides dans un organe ou dans une 
région d'un organe que les noyaux y sont plus nombreux 
et plus serrés (2). 

On a observé que des fragments non nucléés de cellules 
à chlorophylle restent plus longtemps vivants à la lumière* 
que dans l'obscurité. A la lumière, la durée de leur survie 
est plus grande, en général, que celle des fragments 
nucléés de cellules sans chlorophylle. On sait que la chlo- 
rophylle, à la lumière, fixe le carbone de Tacide carbonique 
de l'air et met ainsi en liberté de l'oxygène. 

b) Autres remarques sur la signification biologique 
de l'absorption d'oxygène. 

Nous avons déjà signalé detix sortes d'énergie qui, chez 

(1) La durée de la survie du fragment non nucléé paraît quelquefois 
varier, et c'est là un point qui demanderait à être étudié de plus près. 
Je crois qu'il peut arriver que ce fragment contienne, sans qu'on s'en 
doute, de petites parties ou des éléments du noyau. 

(2) Ralph S. Lillie, Amer, Journal of Physiology^ vol. Vil, p. 412, 
1902. 
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Ibs êtres vivants, sont fournies par des oxydations : la cha- 
leur et le travail mécanique. La plupart des traités de 
physiologie se contentent de signaler cette double rela- 
tion, sans considérer que la plupart des organismes n'ont 
pas de température constante et supérieure à celle de leur 
milieu, et que les plantes n'ont pas de locomotion. En réa- 
lité, Tabsorbtion d'oxygène est une nécessité pour tous les 
organismes, — sauf l'exception apparente des bactéries 
anaérobies : il faut donc bien admettre qu'il y a des pro- 
cessus physiologiques tout à fait généraux pour lesquels 
des oxydations sont nécessaires. 

Tel est le cas des processus delà division et delà crois- 
sance cellulaires, processus qui sont communs à tous les 
organismes. Pasteur a découvert ce fait capital (1) ; pri- 
vées d'oxygène, les cellules de levure continuent à pro- 
duire des fermentations actives, mais leur masse n'aug- 
mente pas ou presque pas, même avec un milieu nutritif 
excellent. Au contraire, en présence de l'oxygène, il y a 
une multiplication active de la levure. (On ajoute ordinai- 
rement que si l'apport d'oxygène est suffisant, l'activité 
de la fermentation diminue ; mais H. Bûchner a contesté 
ce dernier point.) (2). 

Nous pouvons dire, en généralisant les résultats des 
expériences de Pasteur, que, faute d'oxygène, la division 
des cellules devient très vite impossible. J'ai fait à ce 
sujet des expériences sur des œufs fraîchement fécondés 
d'oursins et de poissons {Ctenolabrus et Fundulus) (3). Les 
œufs étaient placés dans une petite chambre à gaz d'Eii- 
gelmann, traversée par un courant d'hydrogène pourchas- 
ser l'air et l'acide carbonique produit par les œufs. Avec 
les œufs d'oursin et ceux du Ctenolabrus, j'ai constaté que 
la division cellulaire était complètement arrêtée moins d'une 

(1) Pasteur, Etudes sur la bière. Paris, 1876. 

(2) E; BucHNER, H. BucHNER, M. Hahn, Die Zymasegârung, Munchen 
u. Berlin, 1903. 

(3) J. Lœb, Pflugers Archiv, vol. LXII, p. 249, 1895. 
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heure après le commencement de Texpérience ; elle recom- 
mençait, dès qu'on laissait rentrer de l'oxygène, pourvu 
toutefois que la période d'asphyxie n'eût pas été trop 
prolongée. Les œufs du Fundulus sont moins sensibles au 
manque d'oxygène ; ils continuent souvent à se diviser 
pendant 12 heures dans un courant d'hydrogène, sans 
cependant parvenir à former un embryon. — Godlewski 
a obtenu des résultats analogues avec des œufs de gre- 
nouille (1). — Chez les Hydroïdes, la régénération et 
la croissance sont également impossibles en l'absence 
d'oxygène (2). — Les plantes ne font pas exception : les 
graines, par exemple, ont besoin, pour germer, d'une 
grande quantité d'oxygène (3). 

Après avoir constaté la généralité du fait, nous somlnes 
amenés à nous demander quelle peut être la nature de la 
relation existant entre ^absorption d'oxygène et la division 
cellulaire ou la croissance. A cette question nous ne pou- 
vons faire, quant à présent, de réponse certaine : nous ne 
savons pas, en effet, quelle est la forme d'énergie qui pro- 
duit la division cellulaire et la croissance. Nous pouvons 
dire, cependant, que la croissance infplique une augmenta- 
tion de la masse de la substance vivante et par conséquent 
des synthèses : à cet égard, nous devons accorder une 
attention particulière à un travail de Schmiedebergj dans 
lequel cet auteur montre comment Toxygène peut être 
nécessaire pour des synthèses (4). (Il faut se rappeler, toute-, 
fois, que ce travail date d'une époque où l'on ne connaissait 
pas la réversibilité de l'action des ferments et où Ton cher- 
chait pour les synthèses des mécanismes spéciaux.) Bunge 
et Schmiedeberg avaient trouvé que le rein peut dédoubler 

(1) Godlewski, Arch. far Enlwickelungsmech., vol. XI, p. 585, 1901. 

(2) J. LoEB, Untersuchungen ziir physiol. Morphologie der Tiere, II; 
Wurzburg, 1891. 

(3) Tbaube, Ueber die Respiration der Pflanzen, 1859. Ges, Abhandl,, 
p. 148. 

(4^ ScHMiEDEBERO, Arch. f. exper. Pathol. und Pharmak., vol. XIV, 
pp. 288 et 379, 1881. 
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Tacide hippurique en acide benzoïquo et en glycocoUe, et, 
inversement, produire avec ces deux corps la synthèse de 
Tacide hippurique. Aujourd'hui, nous penserions tout de 
suite à une action réversible, accélérée par le même fer- 
ment. Quoi qu'il en soit, Bunge et Schmiedeberg assurent 
que la synthèse de Tacide hippurique à partir de Tacide 
benzoïque et du glycocoUe ne se produit dans le rein qu'en 
présence d'oxygène libre. Cette observation a conduit 
Schmiedeberg à supposer que l'oxygène, grâce à sa dou- 
ble (ou quadruple ?) valence, peut]servir de trait d'union entre 
deux radicaux différents. Il donne comme exemple la for- 
mation des acides sulfo-conjugués de Turine. Si on fait 
ingérer du benzol à un animai, le benzol apparaît dans 
Turine sous la forme d'acide sulfo-benzoïque, pourvu qu'il 
se trouve en présence d'une quantité suffisante d'oxygène. 
La synthèse, d'après Schmiedeberg, doit se produire sui- 
vant le schéma suivant : 



2S0 



OH , «^ xr , ^ _(.o/^ ^OH 

'2 OH 



+ 2CeHe + 02 = 2S02<^*i(. jl + 2 H.O. 



Il se peut parfaitement qu'à côté des synthèses qui 
résultent d'une tendance au rétablissement de l'équilibre 
chimique, il y en ait d'autres qui soient dues ainsi à l'in- 
tervention de l'oxygène. Si cette hypothèse était vérifiée, 
elle nous aiderait encore à comprendre la nécessité univer- 
selle de l'oxygène pour les phénomènes delà vie. 

c) Morl rapide par manque d'oxygène; action 
préservatrice de P oxygène. 

Il y a toute une série de faits qui me semblent indiquer 
que l'oxygène peut jouer vis-à-vis de la substance vivante 
le rôle d'une substance préservatrice. Chez les mammifères 
(et probablement aussi chez les oiseaux), une interruption 
de la respiration détermine en quelques minutes un état 
d'inconscience et bientôt la mort. Il semble donc que les 
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effets du manque d'oxygène se fassent sentir en premier 
lieu dans les hémisphères cérébraux, — sans doute dans 
la substance grise, car la circulation du sang est assez 
peu active dans les nerfs pour qu'on puisse supposer que 
leur sensibilité au manque d*oxygène est très faible. 
Speck a constaté qu'en respirant de l'air contenant seule- 
ment 7,36 p. 100 d'oxygène, Sous une pression égale à la 
pression atmosphérique, il était hors d'état de penser au 
bout de deux minutes environ et ne tardait pas à s'éva- 
nouir (1). Les observations qui ont été faites sur la mort 
par immersion montrent que la respiration s'arrête au 
bout d'un temps qui n'est pas beaucoup plus long. Les 
centres respiratoires sont atteints avant les muscles, car 
les muscles sont encore excitables au moment de la mort. 
Nous avons eu souvent dans mon laboratoire l'occasion 
de constater que, chez de jeunes poissons, par exemple, la 
respiration s'arrête bien avant le cœur. Récemment, 
Kuliabko a annoncé que, chez l'homme, on peut encore, 
18 heures après la mort, obtenir des battements ou des 
trémulations fîbrillaires du cœur en le plaçant dans des 
solutions salines appropriées (2). En somme, le fait impor- 
tant qui se dégage de ces observations est celui-ci : chez 
les animaux à sang chaud et chez beaucoup d'animaux à 
sang froid, le manque d'oxygène détermine en peu de 
temps, dans les centres respiratoires, des modifications 
qui ne peuvent plus être réparées, même quand on res- 
titue artificiellement de l'oxygène au sang. Au bout d'un 
certain temps, les autres tissus subissent à leur tour des 
modifications qui suspendent pour toujours leur fonction. 
Mais la vitesse avec laquelle se produisent ces modifica- 
tions est variable suivant les tissus, les organes, et aussi 
suivant les espèces (3). 

(1) Speck, Physiologie des menschlicherwAîmens. Leipzig, 1892, 

(2) Kuliabko, P/ïugers Archiv, vol. IHC, p. 539, 1903. 

(3) Il est évident que l'arrêt de la respiration doit entraîner, plus 
ou mo4ns rapidement, la mort de tous les organes par défaut d'oxy- 
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On peut remarquer que le temps nécessaire pour pro- 
duire ces modifications irréversibles est d'autant plus long 
que l'animal est plus jeune. J'ai fait des expériences à ce 
sujet sur les œufs d'un poisson osseux, le Fundulus. Des 
œufs qui venaient d'être fécondés pouvaient rester vivants 
trois ou quatre jours dans une atmosphère privée d'oxy- 
gène (à une température de 2T environ) ; des embryons 
âgés de trois jours et possédant déjà une circulation ne 
pouvaient résister que 24 heures environ (1). 

Ce qui est beaucoup plus important, c'est que le manque 
d'oxygène semble produire d'autant plus rapidement la 
mort définitive que la température est plus élevée. Ce 
fait me semble ressortir nettement des observations per- 
sonnelles que j'ai pu faire sur des animaux à sang froid 
mais je ne connais pas d'expériences systématiques sur Ja 
question. 

Si des expériences méthodiques à ce sujet donnaient 
un résultat positif, on serait amené à supposer que les 
modifications irréversibles desquelles réèulte la mort par 
défaut d'oxygène sont dues à des substances nuisibles ou 
toxiques, qui, normalement, se forment dans l'organisme, 
mais sont rendues inoffensives par l'oxygène. Nous savons, 
en effet, que l'accélération des réactions chimiques par 
l^lévation de la température est un fait très général : il 
est donc naturel, dans l'hypothèse où nous nous plaçons, 
que le manque d'oxygène détermine d'autant plus rapide- 
ment la mort que la température est plus élevée. 

Mais y a-t-il des faits qui témoignent en faveur de cette 
hypothèse ? Nous citerons ici des expériences qui ont été 
faites sur le muscle. Araki a constaté que, si on a fait tra- 
vailler un muscle en l'absence d'oxygène, il contient du 
glucose et de Pacide lactique, substances qui ne se ren- 

g^];ie.. — Si Iç cœur survit si longtemps, c'est que le manque d'oxy- 
gè.i\e ne. produit pas si vite des modifications irréversibles dans les 
muscles que dans les centres nerveux. 
(1) LoEB, Pflugers Archiv, vol. LV, p. 530, 1894. 
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contrent pas dans le muscle qui a été suffisamment pourvu 
d'oxygène (1). Faut-il admettre que, dans ce dernier cas, 
ces substances ne se sont pas formées ? Il est probable, au 
contraire, que le glucose représente un produit intermé- 
diaire de la décomposition du glycogène en CO2 et H2O ; 
l'acide lactique a probablement une origine analogue. 
La différence entre les deux cas résulterait donc de ce que 
ces substances, qui, dans les conditions normales, sont 
bien vite transformées par oxydation, restent telles quelles 
dans le muscle s'il y a défaut d'oxygène. Nous n'avons 
pas le droit d'affirmer, d'ailleurs, que ces substances soient 
précisément celles qui nuisent à la vie du muscle; mais 
nous voyons, à tout le moins, que le manque d'oxygène 
peut déterminer la persistance de produits de désassimila- 
tion anormaux (2). 

La bactériologie nous fournit de nombreux faits du 
même genre. Hueppe a constaté que le bacille du choléra 
produit des substances plus toxiques, quand il est cultivé à 
l'abri de l'oxygène. Kastleet Elvove citent le fait suivante 
la toxine diphtérique s'affaiblit très vite quand elle est 
soumise à l'action de la lumière en présence d'une atmos- 
phère qui contient de l'oxygène : en l'absence d'oxygène, 
la lumière est sans effet. On sait, d'autre part, que la lumière 
favorise l'oxydation de beaucoup de combinaisons orga- 
niques : il est donc naturel de penser que la toxicité plus 
grande du bacille diphtérique en l'absence d'oxygène tient 
à la non-oxydation de certaines des substances qu'il pro- 
duit. Pasteur avait observé déjà que des cultures du bacille 
du charbon devenaient moins toxiques, quand on les expo- 
sait à l'air. De nouvelles expériences de Kastle et Elvove 
ont montré que certaines substances fortement réductrices 
sont particulièrement toxiques ; ces auteurs inclinent à 

(1) T. Araki, Zeitschr, fur physiol Chemie, vol. XV, p. 335, 1891. 

(2) D'après Richet et Broca, le muscle qui a été « fatigué » en l'ab- 
sence d'oxygène ne recouvre que très incomplètement son excita- 
bilité. 
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admettre que beaucoup de toxines appartiennent à la caté- 
gorie des poisons réducteurs (1). 

En résumé, le manque d'oxygène provoque en peu de 
temps dans les organes, — notamnjent dans ceux où les 
échanges sont le plus actifs, — des modifications telles 
qu'un apport nouveau d'oxygène ne peut plus rétablir 
leurs fonctions. Ces modifications peuvent être de nature 
chimique (production ou non-destruction de substances 
nuisibles, arrêtant, par exemple, l'activité des ferments) (2) 
ou physique (altérationà de la structure de certains élé- 
ments) (3). En tout cas, nous voyons que l'oxygène n'est 
pas seulement une source d'énergie, mais [aussi une « sub- 
stance préservatrice » de l'organisme. (V. leçonV, l*"® partie). 



d) Changements de structure déterminés par 
le manque d^oxygène. 

Les changements de structure déterminés par le manque 
d'oxygène peuvent être observés d'une façon très nette 
chez les premiers blastomères du Ctenolabrus (Poissons 
osseux) (4). Si on attend que les œufs fécondés aient atteint 
le stade à 4 ou à 8 blastomères et qu'on les mette alors 
dans une chambre à gaz de Engelmann traversée par un 
courant d'hydrogène, on voit, en assez peu de temps (une 
demi-heure ou plus suivant la température), les parois des 
cellules se diviser en petites gouttelettes, qui se réunissent 
ensuite en gouttes plus grosses (fig. 1-5). Si on leur res- 
titue assez tôt de l'oxygène, on peut voir commencer une 
nouvelle segmentation ; mais si on attend un peu plus 



(1) Kastle et Elvove, Amer, chem. Journal, vol. XXXI, p. 195, 1904, 

(2) S.-W. Young, a montré qu'il y a tout une série de substances 
organiques qui arrêtent l'action des catalysateurs. 

(3) Par exemple, la production d'acides pourrait déterminer la coagu- 
lation de certaines parties du protoplasma. 

(4) J. LoEB, Pflugers Archiv, vol. LXII, p. 249, 1895. 

LOEIl. 4 
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longtemps, le processus cesse d'être réversible et la vie 
est éteinte définitivement.— Les œufs d'autres espèces 
ne présentent pas, dans les mêmes conditions, de modifi- 
cations de structure aussi nettes. 

Quel rapport y a-t-il entre ces modifications de struc- 
ture, déterminées par le manque d'oxygène^ et la mort dé- 





^s^^^^ 



FiG. 1, 2, 3, 4, 5. — Fonte des membranes cellulaires de l'œuf du Cienolabras 
sous l'action du manque d'oxygène. L'œuf étant au stade 4 (fig. 1) est mis dans 
la chambre à gaz. Dès qu'on a commencé à faire passer le courant d'hydro- 
gène, on constate une fonte partielle de la paroi cellulaire (flg. 1) : pourtant 
l'œuf se divise de nouveau et passe en stade 8 (fig. 2). Mais alors le processus 
s*accentue, et finalement, la position des membranes cellulaires n'est plus 
indiquée que par des gouttelettes (fig. 4-5). 



finitive ? Il est évident que la destruction d'organes aussi 
importants que les membranes des cellules doit altérer ou 
arrêter les fonctions de ces cellules. Pour être fixé sur ce 
point, j'ai étudié l'influence du manque d'oxygène sur les 
battements du cœur de l'embryon du Ctenolabrus, encore 
renfermé dans l'œuf. L'œuf est parfaitement transparent, 
et le tube cardiaque, qui à cette époque du développement 
est encore extérieur à l'embryon, peut être observé dans 
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d'excellentes conditions. Dans une chambre à gaz traversée 
par de l'hydrogène pur, le cœur s'arrête brusquement, au 
bout de 45 ou 20 minutes. Ce qu'il y a de plus remarquable, 
c'est que cet arrêt n'est pas précédé par une décrois- 
sance progressive du nombre des battements, et qu'il se 
produit bien avant que tout l'oxygène libre ait pu être en- 
levé par le courant d'hydrogène. Ainsi, dans une expé- 
rience, le cœur battait, avant le passage du courant d'hy- 
drogène 90 fois à la minute ; A minutes après le début du 
passage du courant, le nombre des battements est de 87 par 
minute ; 3 minutes plus tard, il est de 77 ; ensuite, le 
pœur s'arrête brusquement. Je ne crois pas que, dans ces 
conditions, l'arrêt puisse être attribué à un défaut d'éner- 
gie, car*(( la mise en marche » de la contraction cardiaque 
ne demande qu'une dépense d'énergie relativement très 
faible, et il semble difficile d'admettre que les processus 
de dédoublement qui peuvent continuer à se produire en 
l'absence d'oxygène ne suffisent pas à fournir cette énergie. 
La soudaineté de l'arrêt fait plutôt penser à la rupture 
brusque d'un rouage d'une machine. L'arrêt pourrait donc 
correspondre à un phénomène analogue à la destruction 
des parois cellulaires qu'on observe cliez le même embryon 
à un stade moins avancé de son développement (1). 

Cette hypothèse est confirmée, dans une certaine mesure, 
par ce qui se produit chez un autre poisson osseux, le 
Fandulus, Chez le Fundulus, le manque d'oxygène ne 
provoque pas la fonte des parois de blastomères : la seg- 
mentation peut continuer 12 et 16 heures sous l'action du 
courant d'hydrogène. Et, d'autre part, le cœur, chez les 
embryons plus âgés, ne s'arrête pas brusquement, mais 
seulement au bout de 12 à 15 heures. Le nombre des bat- 
tements commence par tomber, pendant les premières 



(1) 11 se peut aussi qu'il soit dû à une modification physique por- 
tant, par exemple, sur la tension superficielle, et non appréciable 
optiq^uement. 
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heures, de 100 à 20 ou 10 par minute, après quoi le cœur 
continue à battre oinsi pendant des heures (Ij. Donc, chez 
le Fundulus, ni modification visible de la structure des 
cellules, ni arrêt brusque du cœur. 

Budgett a montré que beaucoup d'infusoires présente)it 
également des modifications de structure visibles, quand 
ils sont privés d'oxygène. Chez Oxytricha, la membrane 
superficielle se rompt en un point, et le contenu du corps 
s'écoule par cette déchirure. Les Paramécies se vacuoli- 
sent fortement et finissent par éclater. Les amibes se va-^ 
cuolisent et deviennent sphériques. Sur mon conseil, Bud- 
gett a recherché si des poisons tels que le cyanure de potas- 
sium, la morphine, la quinine, Tantipyrine, la nicotine, 
Tatropine, etc., ne produiraient pas des changements mor- 
phologiques analogues à ceux que détermine le manque 
d'oxygène, et il a obtenu des résultats positifs (2). En ce qui 
concerne le cyanure de potassium, on savait déjà, depuis 
les recherches de Schônbein, de Claude Bernard, de Gep- 
pert, qu'il arrête les oxydations dans les tissus. Budgett 
a admis que les autres poisons que nous venons de men- 
tionner devaient avoir la même action, et, depuis, W. S. 
Young a en effet montré que les alcaloïdes ralentissent 
certains processus d'auto-oxydation. Budgett pense que 
le manque d'oxygène agit en déterminant la persistance 
de produits de désassimilatioij toxiques, qui sont la cause 
des changements de structure observés. 

Des températures élevées, — bien qu'inférieures à la 
température de coagulation, — déterminent également 
chez les infusoires des changements de structure analo- 
gues à ceux que provoque le manque d'oxygène (3). Il se 
peut qu'à ces températures, la vitesse des réactions qui 



(1) LœB, art. cité. 

(2) Budgett, Amer. Journal of Physiology, vol. I, p. 210, 1808. 

(3) ZoETHOUT, Amer. Journal of Physiology, vol. II, p. 220, 18%. 
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produisent les substances nuisibles soit trop grande pour 
que Foxygène, qui dilFuse lentement dans Teau, puisse suf- 
fire à les détruire. 

Budgett a cherché à savoir si la mort rapide des ani- 
maux à sang chaud qu'on prive d'oxygène ne pourrait pas 
être attribuée à des changements de structure des cellules 
nerveuses appréciables au microscope; mais les recherches 
faites à ce sujet n'ont donné aucun résultat net. 

e) Production d'acide carbonique par les ferments. 

Sous le nom de respiration, on désigne, comme nous 
l'avons dit plus haut, un processus qui comprend une 
absorption d'oxygène et un dégagement d'acide carbo- 
nique. Mais il ne faudrait pas croire que tout Tacide car- 
bonique formé par l'organisme résulte directement d'une 
oxydation de carbone par l'oxygène de l'air. Dans beau- 
coup d'organismes, sinon dans tous, l'acide carbonique 
prend bien plutôt naissance par dédoublement. 

L'exemple classique de ce mode de formation de l'acide 
carbonique est celui du dédoublement du glucose par la 
levure. 

On sait que, sous l'inQuenco des cellules de levure, le 
glucose est dédoublé en COa et en alcool et que l'absence 
d'oxygène non seulement n'empêche pas ce dédoublement, 
mais l'accélère plutôt. Le catalysateur de cette réaction est 
un ferment que Bûchner a pu extraire de la levure en la 
soumettant à une très forte pression, et qu'il a appelé 
zymase. L'extraction de ce ferment présente un intérêt 
supérieur à celui d'une découverte particulière. En elfet, 
on connaissait depuis longtemps certains catalysateurs 
qui diffusent facilement des cellules dans l'eau : Tamylase, 
l'invertine, la maltase, etc. ; mais on n'avait pas réussi 
jusque-là à extraire des cellules de levure une substance 
capable de provoquer, comme la levure vivante, la fermen- 
tation alcoolique du sucre 
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Pasteur s'était appuyé sur cette impossibilité d'extraire 
le ferment de la levure pour admettre qu'il s'agissait, dans 
le cas de la levure, de processus radicalement différents de 
ceux que provoquent les ferments solubles dans l'eau. 
D'après lui, la cellule de levure vivante était Tagent néces- 
saire de la fermentation alcoolique du sucre, et l'action 
fermentatrice de cette cellule ne pouvait pas être séparée 
de l'ensemble de son activité vitale (1). Liebig avait sou- 
tenu au contraire que, dans ce cas comme dans les autres, 
la fermentation dépend d'une substance dont l'existence 
n'est pas liée nécessairement à la vie des cellules (2). 
Bûchner, en découvrant une méthode qui permet d'extraire 
la zymase de la levure, a montré que Liebig avait raison 
et que, seules, des difficultés techniques particulières 
s'opposaient à ce qu'on pût isoler le ferment (3). 

Des exemples de ce genre sont instructifs, parce qu'ils 
nous invitent à ne pas considérer comme définitive l'impos- 
sibilité où nous sommes d'agir sur tel ou tel phénomène. 

Mais le dédoublement du sucre en acide carbonique et 
en alcool n'est pas un effet spécial à la levure : le même 
phénomène semble se produire d'une façon très générale 
chez les êtres vivants. Par exemple, Pasteur a constaté 
que les fruits mis à l'abri de l'air produisent de l'acide 
carbonique et de l'alcool. Il semble donc qu'ils contiennent 
un ferment du type de la zymase. Peut-être l'alcool ne 
persiste-t-il qu'en raison de l'absence d'oxygène : dans les 
conditions normales, il apparaîtrait comme produit inter- 
médiaire et serait immédiatement oxydé. — E. Godlewski 
et F. Polzeniusz ont constaté une fermentation alcoolique 
dans des graines germant à l'abri de l'air (4). 

(1) Pasteur, Etudes sur la bière, Paris, 1876. — Annales de Chimie et 
de Physique, vol. LVIII, p. 323, 1860. 

(2) Liebig, Ueber Gàrung, iiber Quelle der Muskelkraft und Ernàhrung, 
Leipzig, 1870. 

(3) E. BucHNER, H. BucHNER, M. Hahn, Die Zymasegàrungj Mûnchen, 
1903. 

(4) Bulletin de V Académie de Cracovie, 1901. 
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Stoklasa et ses collaborateurs ont pu démontrer que, 
chez toute une série de plantes et de graines germant à 
Tabri de l'oxygène, il se forme de l'acide carbonique et de 
l'alcool, et que les poids de ces deux substances sont dans 
le même rapport que dans la fermentation alcoolique. Ils 
ont même pu montrer que la diminution du poids de la 
substance sèche, après la respiration, est égale au poids 
du sucre décomposé (1). Enfin, les recherches de ces 
auteurs nous ont appris qu'on peut extraire des mêmes 
organes végétaux (racines de la betterave à sucre, tuber- 
cules de la pomme de terre, graines de pois, pousses de 
Torge) un ferment qui provoque la fermentation alcoolique 
comme le fait la zymase de Bûchner (2). 

En ce qui concerne maintenant les animaux, on savait 
depuis longtemps, grâce à Liebig, que les muscles mis 
complètement à l'abri de Toxygène continuent à produire 
de l'acide carbonique, et que cette production d'acide car- 
bonique augmente lors de la contraction du muscle (8). 
Hermann a mis hors de doute cette production d'acide 
carbonique à l'état anaérobie en montrant que le muscle 
peut encore se contracter quand il ne contient plus une 
trace d'oxygène. D'autre part, on sait que, dans l'activité 
musculaire, il disparaît du glycogène, et cela en proportion 
du travail accompli : on est donc amené à penser que 
l'acide carbonique produit pendant l'activité musculaire est 
formé aux dépens du glycogène. Comme produit intermé- 
diaire entre le glycogène et l'acide carbonique, on aurait 
le glucose, dont la présence est en effet facile à constater 
quand le muscle manque d'oxygène. 



(1) Stoklasa, Jelinek, Vitek, Hofmeislers Beitràge zur chem. 
PhysioL, vol. III, p. 460, 1902. — Pflûgers Archiv, vol. CI, p. 311, 1904. 

(2) Stoklasa a montré que ce ferment pouvait même être extrait de 
plantes soumises à l'action de l'oxygène : l'idée d'après laquelle la 
zymase ne se produirait qu'on l'absence d'oxygène est donc dénuée 
de fondement. 

(3) Il résulte de ces faits que Texcitation qui détermine la contmc- 
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Cependant, personne, jusqu^à ces derniers temps, 
n'avait pu montrer que le muscle pût décomposer du glu- 
cose en produisant de l'acide carbonique. Récemment, 
Cohnheim a comblé très brillamment cette lacune (1), Von 
Mering et Minkowski ont découvert, comme on le sait, 
que l'extirpation du pancréas détermine l'apparition de la 
forme la plus grave du diabète, et des recherches ulté- 
rieures ont amené à penser que ce fait est dû à ce que le 
pancréas verse dans le sang un produit de sécrétion qui 
accélère le dédoublement du glucose. D'autre part, cette 
décomposition du glucose semble ne pouvoir se produire 
que dans le muscle. Cohnheim a été conduit ainsi à recher- 
cher « si le muscle et le pancréas réunis ne contiendraient 
pas un ferment glycolytique qu'ils ne possèdent pas sépa- 
rés. » Les expériences ont confirmé cette hypothèse. Cohn- 
heim a réussi à montrer qu'on peut extraire d'un mélange de 
muscle et de pancréas un liquide qui ne contient aucun élé- 
ment cellulaire et qui transforme le glucose de telle façon 
qu'on ne peut plus le déceler par réduction. Des extraits 
obtenus avec le muscle seul ou avec le pancréas seul ne 
jouissent pas de la même propriété. Cohnheim lui-même 
rapproche ce fait des faits analogues découverts parEhrlich, 
par Pawlow, qui a montré que, pour que le suc pancréa- 
tique soit actif, il faut qu'une entéro-kinase, sécrétée par la 
muqueuse intestinale, s'unisse au trypsinogène du suc 
pancréatique. 

L'ensemble de ces observations permet de comprendre 
comment les organes vivants peuvent produire de l'acide 
carbonique en l'absence d'oxygène. Il semble qu'un grand 
nombre d'organes contiennent des ferments qui décompo- 
sent le sucre comme le fait la zymase. 

En ce qui concerne la signification énergétique de ces 

tion du muscle y provoque directement ou indirectement une hydro- 
lyse : conséquence importante pour la théorie de l'activité musculaire. 
(1) Cohnheim, Hoppe-Seylers Zeitschr, fur physiol. Chemie^ vol. XXXIX, 
p. 336, 1903. 



Digitized by VjOOQ IC 



CONTRIBUTION A LA THÉORIE DE l'aGTION DES FERMENTS 67 

processus de dédoublement, l'énergie qui peut être obtenue 
par l'oxydation complète du glucose est environ dix fois 
plus grande que celle qui est dégagée dans la fermentation 
alcoolique. Bunge a calculé, que, dans un travail muscu- 
laire intense, les processus de dédoublement ne peuvent 
pas suffire à produire l'énergie nécessaire. Mais il se peut 
que ces processus suffisent à permettre uu travail muscu- 
laire faible^pendant un certain temps. 



IV, — Contribution a la théorie de l action 

DES FERMENTS. 

a) Données sléréo-chimiques , 

Liebig disait, nous l'avons vu plus haut, que les ferments 
ou, d'une façon générale, les catalysateurs, sont des corps 
en voie de décomposition, et qui transmettent leur mouve- 
ment aux substances sur lesquelles ils agissent. Schônbein 
et Traube ont démontré, il y a déjà longtemps, que celte 
idée était inconciliable avec les faits. D'ailleurs, des for- 
mules aussi vagues ne nous satisfont plus aujourd'hui. 
Un auteur emphatique ayant développé naguère cette con- 
ception .profonde que « toute la vie n'est que mouvement », 
Driesch a fait remarquer avec raison qu'on nous en appren- 
drait autant en nous disant que Kant était un vertébré. 

Grâce aux observations de Pasteur et de Fischer, on a 
pu espérer qu'il se constituerait une théorie stéréo -chi- 
mique de l'action des ferments. 

Pasteur, au début de sa carrière, avait observé que, si 
l'acide tartrique droit est facilement dédoublé par fermen- 
tation, il n'en est pas de même de l'acide tartrique gauche. 
11 admit, en conséquence, que la forme géométrique de la 
molécule de l'acide tartrique exerce une influence sur la 
fermentescibilité de ses solutions. Les biographies de 
Pasteur nous apprennent qu'il attendait de cette conception 
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les résultats les plus féconds pour rintelligenee des phé- 
nomènes de la vie. 

Néanmoins, cette idée de Pasteur était passée presque 
inaperçue des biologistes, lorsque Emile Fischer la reprit 
et, par une série de travaux remarquables, l'imposa à 
Tattenticn générale (i). Fischer constata que l'action cata- 
lytique des levures, par exemple, du Saccharomyces 
cerevisiœ^ dépend de la constitution et de la configuration 
de la molécule des corps à transformer. 

En ce qui concerne, d'abord, la constitution de la molé- 
cule, — le Saccharomyces cerevisiœ ne fait fermenter, 
parmi les monosaccharides, que ceux qui ont dans leur 
molécule un nombre d'atomes de carbone égal à 3 ou à un 
multiple de 3. Ainsi, parmi les moQOsaccharides : 



C3 He O3 


Triose 


C4 Hg O4 


Tétrose 


CsH^oO, 


Pentose 


Cq Hi2 Oq 


Hexose 


C7 Hi4 O7 


Heptose 


CgH^eOg 


Octose 


C«H,sO, 


Nonose 



seuls, le triose, Phexose et peut-être le nonose sont dédou- 
blés par fermentation en acide carbonique et en alcool. 

En ce qui concerne, maintenant, la configuration de la 
molécule (au sens où l'entend la stéréo-chimie), on trouve 
des différences analogues à celle qu'avait signalée Pasteur. 
Des seize combinaisons isomères qui répondent à la cons- 
titution des hexoses, trois seulement fermentent par le 
Saccharomyces cerevisiœ : le d-glucose, le d-mannose et 
le d-galactose. Le tableau suivant rend compte de ces 
rapports : 

H H OH H 
i) CH2OH C C C C COH d-glucose fermente. 
OH OH H OH 

(1) E. Fischer et Thierfelder, Ber. d, deutsch, chem, Ges,, vol 
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OH OH H HO 

2) ciî^OU C C C C COH 1-glucose ne fermente pas. 

H H OH H 

H H OH OH 

3) CH2OH C G C C COH d-mannose fermente. 

HO HO H H 

HO HO H H 

4) CH2OH G C G C GOH 1-mannose ne fermente pas. 

H H OH OH 

H OH OH H 

5) GHgOH G G G G GOH d-galactose fermente 



OH H H OH 



etc.. 



Si nous comparons les combinaisons dextrogyre et 
lévogyre du glucose, du mannose et du galactose, nous 
voyons qu'il s'agit là d'un fait entièrement analogue à 
celui qu'avait observé Pasteur. Les idées développées par 
Fischer sur le rapport entre la configuration de la molécule 
des sucres et leur fermentescibilité ont exercé une grande 
influence en biologie : aussi croyons-nous bon de les men- 
tionner ici. 

Fischer admet que les ferments, — dans ce cas particu- 
lier, la zymase, — sont des substances albuminoïdes, qui 
se forment synthétiquement chez l'être vivant. « On peut 
admettre que la structure géométrique de la molécule du 
ferment, en ce qui concerne son asymétrie, est semblable à 
celle de la molécule des hexoses... Ce ne serait que lors- 
que les deux molécules (celle du ferment et celle de la 
substance fermentescible) ont une structure géométrique 
semblable que pourrait se produire entre elles le rap- 
prochement nécessaire à la mise en train du processus 
chimique. On pourrait dire, en employant une image, 



XXVIÏ,p. 2036. — E. Fischer, Ber, d. deuisch. chem. Ges., vol. XXVII, 
p. 2985, 1894. — E. Fischer, Zeitschr. f, physiol. Chemie, vol. XXVI, 
p. 60, 1898. 
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que le ferment et lo glucoside doivent être adaptés Tun à 
l'autre comme la clef à la serrure... » 

Max Cremer a émis l'idée que la fermentation, dans 
toutes ces expériences, porte en réalité sur un seul et même 
sucre, le glucose (1). On peut admettre, en effet, que la 
fermentation du d-maunose et celle du d-galactose se font 
en deux moments ; il y aurait, d'abord, transformation de 
ces sucres en glucose, puis décomposition du glucose en 
alcool et en acide carbonique. Cette idée a, en tout cas, 
l'avantage d'établir une analogie avec des faits bien démon- 
trés; on sait, en effet, que la fermentation des disaccha- 
rides, — par exemple, du saccharose, — se fait en deux 
étapes: d'abord Tinvertine dédouble le saccharose çn 
dextrose et en lévulose; ensuite la zyraase produit sur ces 
sucres la fermentation alcoolique. La fermentescibilité du 
d-mannose, du d-galactose et du lévulose, sous l'action de 
la zymase, tiendrait à ce que ces sucres sont les plus 
faciles à transformer en d-glucose (ou à ce que la levure 
contient des catalysateurs capables de produire cette trans- 
formation). — Lobry de Bruyn a montré qu'en effet, le 
d-galactose, le d-mannose et le d-fructose, qui tous trois 
fermentent sous l'action de la zymase, peuvent être assez 
facilement transformés en glucose. 

Si cette interprétation des faits est reconnue exacte, le 
rapport qu'on avait cru voir entre la configuration stéréo- 
chimique et la fermentescibilité ne serait qu'une appa- 
rence. 

b) Théorie des réactions intermédiaires 
dans r action des ferments. 

Nous avons dit qu'en principe, le catalysateur peut être 
retrouvé tel quel à la fin de la réaction : c'est pour cela 
qu'une petite quantité du catalysateur (ou du ferment) peut 

(1) Max Cremer, Zeitschr. f. Biologie, vol. XXXII, p. 49, 1895, 
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transformer une quantité de substance illimitée ou en tout 
cas très grande. Ces faits s'accordent avec l'hypothèse 
d'après laquelle le catalysateur formerait avec la substance 
qu'il transforme des combinaisons intermédiaires qui 
seraient rapidement détruites. 

Comme nous ne connaissons que très mal la nature chi- 
mique des ferments (nous admettons que ce sont des com- 
posés albuminoïdes), il n'est pas possible, quant à présent, 
de rechercher si leur action cataly tique comporte réellement 
des réactions intermédiaires. 

Mais il y a des catalysateurs inorganiques dont l'action 
est tout à fait semblable à celle de certains ferments : par 
exemple, le platine, et d'autres métaux tels que l'iridium, 
l'osmium, l'argent, etc.. Nous avons déjà signalé que le 
platine hydrolyse le butyrate d'éthyle comme le fait la li- 
pase. L'oxydation de l'alcool en acide acétique est accélérée 
par le platine comme par les micro-organismes de la fer- 
mentation acétique (1). 

Mais l'analogie la plus complète qu'on puisse observer 
entre Paction du platine et celle des tissus vivants ou de 
leurs extraits aqueux est relative à la décomposition de 
l'eau oxygénée (2). On admet généralement que cette dé- 
composition se produit suivant la formule : H,» O^ = H^ O 
-|- O, — l'atome d'oxygène qui devient libre devant servir 
à oxyder des corps dysoxydables. 

Récemment, Kastle et Lœvenhart se sont élevés contre 
cette interprétation de la réaction (3). Ils montrent que 
Hg Oa peut former avec un grand nombre de corps des 
composés d'addition : par exemple, Ba O^H-t O2, Kg O^. 
2 Ha O2, et beaucoup d'autres. Ils rapellent que, d'après 
Jones et CarroU, beaucoup de sels et d'acides présentent, 

(1) On trouvera une énumération des faits de ce genre dans le beau 
travail de Bredig sur les ferments inorganiques. Leipzig, 1901. 

(2) O. Lœw a montré qu'il existe un ferment spécifique, la catalase, 
qui accélère la décomposition de H2O2. 

• (3) Kastle et Loeveniiart. Amer. chem. Journal^ voU XXIX, p. 563, 1903. 
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dans une solution d'eau oxygénée, un abaissement anormal 
du point de congélation, ce qui semble indiquer qu*il se 
forme une combinaison entre les molécules de ces sels et la 
molécule de l'eau oxygénée. 

De tous ces faits et d'autres faits encore, Kastle et 
Lœvenhart concluent que les corps qui, comme le platine, 
accélèrent la décomposition de l'eau oxygénée, commen- 
cent par se combiner avec elle ; après quoi la combinaison 
est rapidement décomposée et Ton obtient à part de Toxy- 
gène moléculaire, de l'eau et le catalysateur (par exemple, 
le platine). 

Ces idées sont confirmées d'une manière frappante par 
l'étude de l'action de certains poisons, tels que l'acide 
cyanhydrique, sur la décomposition de l'eau oxygénée par 
les métaux ou par la catalase. On sait que l'acide cyanhy- 
drique tue rapidement les animaux à sang chaud. Schôn- 
bein avait déjà constaté qu'il arrête la décomposition de 
l'eau oxygénée par les tissus animaux» Il arrête également 
cette décomposition quand elle est produite par le platine, 
et Bredig a pu reprendre, à ce sujet, les expériences de 
Schônbein en employant une méthode plus précise. La vi- 
tesse de l'action catalytique étant proportionnelle à la sur- 
face du métal, Bredig a préparé, pour obtenir une action 
aussi intense que possible, des solutions colloïdales de pla- 
tine et d'autres métaux. Il a pu montrer que des quantités 
extrêmement faibles d'acide cyanhydrique suffisent pour 
arrêter la décomposition de l'eau oxygénée qu'on obtient 
en faisant agir ces solutions (1). 

Kastle et Lœvenhart expliquent cette action « toxique » 
de Tacide cyanhydrique sur la catalyse de l'eau oxygénée 
par le platine en admettant que l'acide cyanhydrique forme 
avec le platine une combinaison insoluble, qui empêche le 
platine de constituer avec l'eau oxygénée le composé 
d'addition instable dont il vient d'être question (2). — S'il 

(1) Bredig, travail cité. 

(2) Kastle et Lœvenhabt, Am. Chem, Journ., vol, XXIX, p. 397, 1903. 
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suffît d'une si petite quantité de la substance « toxique » 
pour rendre inactive une grande quantité du catalysateur, 
cela tient à ce que cette substance agit en formant une 
couche insoluble, très mince, à la surface des particules 
métalliques (1). 

On peut donc admettre provisoirement que Faction des 
ferments produits par les organismes est due à ce qu^ils for- 
ment avec certaines substances des combinaisons instables, 
qui sont rapidement décomposées. Cette hypothèse permet 
de comprendre qu'une petite quantité de ferment puisse 
. transformer une quantité de substance théoriquement illi- 
mitée et que, cependant, la vitesse de la réaction augmente 
(dans le cas du dédoublement de la graisse, par exemple) 
avec la concentration du ferment. Elle nous aide encore à 
nous expliquer la spécificité des diastases. Tandis que le 
platine agit comme catalysateur positif dans beaucoup de 
réactions, la lipase de la graisse de ricin, par exemple, ne 
peut former que le triglycéride de Tacide oléique. C'est 
que, les ferments étant des combinaisons organiques com- 
pliquées, le nombre des réactions intermédiaires dans les- 
quelles ils peuvent entrer est forcément bien plus res- 
treint que pour les métaux (2), 



(1) Ce dernier point peut être vérifié par Tétude comparée du cas de 
l'argent et de celui du thallium. Tous deux accélèrent la décomposi- 
tion de l'eau oxygénée. Mais l'acide cyanhydrique forme avec l'argent 
une combinaison insoluble dans l'eau, avec le thallium une combinai- 
son soluble. Kastle et Lœvenhart ont trouvé que, comme on devait 
s'y attendre d'après leur hypothèse, l'acide cyanhydrique arrête la 
décomposition par l'argent et n'arrête pas la décomposition par le 
thallium. — C'est également à la formation d'un dépôt superficiel inso- 
luble qu'est dû l'arrêt de l'action du platine. 

(2) Nous avons déjà dit plus haut que la vitesse des réactions déter- 
minées par la lipase, la trypsine et les autres ferments est toujours 
bien moindre in vitro que dans l'organisme. Cela semble tenir à l'in* 
tervention, dans l'organisme, de corps auxiliaires de l'action des fer- 
ments. Exemple : l'action de la bile dans le dédoublement des graisses, 
action qui, d'après Hevvlelt, serait due à la lécithine : l'addition d'un 
peu de lécithine à de la lipase accélère énormément la digestion des 
graisses. 
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TROISIÈME LEÇON 

STRUCTURE PHYSIQUE GÉNÉRALE DE LA SUBSTANCE 
VIVANTE 

I. — Limites de la divisibilité de la substance vivante. 

Quelle que puisse être la structure de la matière vivante, 
il est certain que, dans beaucoup de cas, sinon dans tous, 
la destruction complète de cette structure entraîne comme 
conséquence la cessation des phénomènes par lesquels se 
manifestait la vie. Un cerveau qui a été réduit en bouillie 
ne peut plus fonctionner; un rein qu'on a écrasé ne peut 
plus sécréter d'urine. Quand des cellules de levure ont été 
broyées finement avec du sable, elles peuvent encore 
dédoubler le glucose en alcool et en acide carbonique; 
mais elles ue peuvent plus vivre ni se reproduire. L'idée 
que la disparition de la structure entraîne la disparition 
de la vie répond si bien à une conviction générale qu'il n'y 
a jamais eu d'expériences systématiques à ce sujet. 11 
serait pourtant utile de rechercher quelles fonctions peu- 
vent encore accomplir les organes et les organismes dont 
on a détruit la structure : nous arriverions ainsi à distin- 
guer les fonctions qui ne dépendent que de la constitution 
chimique et celles qui supposent, en outre, une structure 
physique particulière de la substance vivante. 

C'est un. fait bien connu que les organes et les orga- 
nismes peuvent être, dans une certaine mesure, divisés en 
fragments plus petits sans cesser de vivre. En un mot, la 

LOEB 6 
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substance vivante est divisible; mais il y a évidemment 
une limite à cette divisibilité. Nous avons déjà signalé plus 
haut l'importante découverte de Nussbaum, qui a montré 
que chez les Infusoires, le fragment qui contient le noyau 
est seul capable de vivre et de régénérer (1). 

J'ai fait, à ce sujet, des expériences sur des œufs d'our- 
sin fraîchement fécondés, — matériaux qui ont l'avantage 
de fournir un critérium net de la conservation de la vie : 
à savoir le développement. Une méthode simple (2) permet 
de diviser l'œuf non encore segmenté d*Arbacia en frag- 
ments de petite taille. 

Immédiatement après la fécondation, et avant la pre- 
mière division, on transporte Tœufdans de Teau de mer 
à laquelle on a ajouté un volume égal d'eau distillée. 
Par suite de la diflérence de pression osmotique, Tœuf 
absorbe de Teau, se gonfle et sa membrane éclate. Une 
partie plus ou moins considérable du protoplasma s'écoule 
au dehors, et l'on obtient ainsi des œufs dont la masse 
n'est qu'une petite fraction de la masse d'un œuf nor- 
mal. Si, au bout d'un certain temps (une demi-heure à 
une heure et demie) on remet ces fragments d'œufs dans 
de l'eau de mer normale, ceux d'entre eux qui possèdent 
un noyau commencent à se diviser. Mais on s'aperçoit 
bientôt que le degré que leur développement est suscep- 
tible d'atteindre est fonction de leur masse. Le dévelop- 
pement des fragments les plus petits s'arrête très tôt, 
d'autant plus tôt que le fragment est plus petit. 



(1) Nussbaum, art. cité. — Nussbaum soutient également qu'un noyau 
isolé, sans protoplasma, n'est pas capable de vivre, — mais sans ap- 
puyer cette affirmation sur aucune expérience. Plus tard, Verworn 
{Pfïugers Archiv, vol. LI, p. 1, 1892) a isolé les noyaux de certains 
Radiolaires et a constaté qu'ils ne vivaient pas. Mais ces noyaux ne 
mouraient que lorsqu'il enlevait, non seulement le protoplasma, mais 
la membrane nucléaire elle-même : ce qui rend l'expérience difficile 
à interpréter. L'idée de Nussbaum peut être juste : elle n'a pas encore 
été expérimentalement démontrée. 

(2) J. LoEB, Pfïugers Archiu, vol. LV. p. 525, 1893. 
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Les fragments les plus petits qui soient capables de 
former un squelette (stade pluteus) sont ceux dont la 
masse est comprise entre un quart et un huitième de celle 
•de Tœuf entier (1). 

On peut, au lieu d'opérer immédiatement après la fécon- 
>dation, attendre que Tœuf ait commencé à se diviser, et 
isoler un des blastomères des premiers stades de la seg- 
mentation : on trouve alors, comme l'ont montré Driescli 
et d'autres expérimentateurs, qu'un blastoraère du stade 2 
ou du stade h peut encore donner un pluteus normal, 
mais qu'un blastomère du stade 16 ou même du stade 8 
ne le peut pas (2). Mais il n'est plus aussi facile d'inter- 
préter ces expériences dans le sens d'une divisibilité limi- 
tée de la substance vivante, car il se peut qu'il se fasse, 
au fur et à mesure de la segmentation, une différenciation 
structurale et chimique entre les cellules, qui cesseraient 
ainsi d'être équivalentes. 

L'ensemble de ces recherches"permet d'admettre, cepen- 
dant, que la divisibilité de la substance de l'œuf est très 
limitée et que, plus un fragment est petit, plus son déve- 
loppement s'arrête vite. On comprend, d'après ces expé- 
riences, pourquoi un organe qu'on a broyé n'est plus 
<5apable de vivre ni de fonctionner : les fragments qu'on 
obtient ainsi sont d'un ordre de grandeur inférieur à celui 
qui est nécessaire pour la vie. 

Si nous nous demandons maintenant pourquoi les frag- 
ments de l'œuf ne peuvent être inférieurs à une taille 
minimum, il y a peut-être lieu de nous reporter, à ce sujet, 
à une observation de Boveri. Même avant de se segmenter. 



(1) J. LoEB, Pfîùgers Archiv, vol. LIX, p. 379, 1894. — Boveri indique, 
pour le plus petit fragment capable de vivre, une taille plus petite : 
un vingt-septième environ de celle de l'œuf. 

(2) Voir, pour la bibliographie des nombreux travaux qui ont suivi 
ceux de Driesch : E.-B. Wilson, The Cell in Development and Infieri- 
iance, New- York, 1900. 
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l'œuf de Strongylocentrotas livîdus, d'après Boveri, est 
divisé en trois zones optiquement différentes, et dont Tune 
correspond au lieu de formation des micromères (fîg. 6) (1). 
On peut admettre que ces trois zones contiennent des sub- 
stances chimiques différentes et que les seuls fragments 
qui puissent se développer sont ceux qui contiennent des 
matériaux empruntés aux trois zones, ce qui exclurait, 
naturellement, les fragments trop 
petits. — Il se peut bien qu'il y ait 
souvent, à l'intérieur même de la 
cellule, des différences de structure 
importantes pour la dynamique des 
phénomènes de la vie. 

La grandeur de la plus petite 
masse de substance capable de 

FiG. 6 (d'après Boveri). — . . , , . • . i 

Structure de l'œuf d'our- Vivre Varie énormément suivant les 
Zi7'et pXiasm: ^^pèce». Le plus petit fragment d'œuf 
est divisé en trois zones, d'oursiu qui puisse atteindre le 
stade pluteus est encore visible à 
Toeil nu : il est donc bien des fois plus grand que des bac- 
téries entières, qui pourtant doivent aussi pouvoir être 
divisées. 

Quelques auteurs ont parlé de « molécules albuminoïdes 
mortes » ou « vivantes » ; ils admettent qu'une différence 
dans la position d'un radical ou d'une chaîne latérale de 
la molécule albuminoïde pourrait être la cause de la diffé- 
rence entre la substance morte et la substance vivante. 

Les faits que nous venons d'étudier permettent de juger 
de la valeur de ces hypothèses. Quand nous constatons 
que la grandeur des plus petites parties capables de vivre 
est variable suivant les organismes, mais qu'elle ne des- 
cend pas, chez Toeuf d'oursin, au-dessous des limites de 



(1) Boveri, Die Polariiàt des Seiigeleies. Verhandl. der phys.-med. Ge- 
sellschaft. Wurzbourg, vol. XXXIV, 1901. 
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la visibilité à l'œil nu, nous voyons bien qu'on ne peut pas 
parler de « molécules albuminoïdes vivantes » au sens où 
Ton prend le terme de molécule en physique. La plus 
petite partie de l'œuf d'oursin qui soit capable de dévelop- 
pement est encore un mélange de substances dilTérentes, 
ses divers éléments sont morphologiquement différents, de 
sorte que la notion de molécule ne lui est guère plus appli- 
cable qu'elle ne Pest à un animal tout entier. 



H. — Structure DES mousses et des émulsions. 

Nous avons appris à connaître les principaux compo- 
sants chimiques de la substance vivante : nlbuminoïdes, 
hydrates de carbone, graisses, sels. Il nous reste à étu- 
dier Sa structure physique, qui est l'objet de nombreuses 
contestations. 

Beaucoup d'auteurs prétendent que le « protoplasma » est 
constitué par un réseau fibrillaire. Mais il est probable que 
cette structure, lorsqu'on l'observe, est due à une coagu- 
lation /)05/ mortem. On sait, en effet, que les albuminoïdes 
qui composent le protoplasma peuvent passer, dans cer- 
taines conditions, de Tétat liquide à l'état précipité et que 
cette précipitation peut faire apparaître une différenciation 
physique, une structure qui n'existait pas pendant la vie. 
Hardy a montré qu'il se produit des précipitations de ce 
genre lorsqu'on traite les tissus vivants par les fixateurs 
employés en histologie (1) ; d'autre part, la mort suffit sou- 
vent à en déterminer. 

L'hypothèse de Bùtschli, d'après laquelle le protoplasma 
vivant posséderait une structure microscopique analogue 
à celle des mousses, présente un degré de vraisemblance 
bien plus élevé (2). Wilson et d'autres auteurs acceptent 

(1) Hardy, Journal of Physiology, vol. XXIV, p. 158, 1899'. 

(2) BuTSCHLi, Untersuchungen iiber mikroskopische Schàume und das 
Protoplasma. Leipzig, 1892. 
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cette hypothèse; Hardy, Pauli font des réserves. En tout 
cas, la théorie de la structure des mousses et des émulsionsr 
peut être considérée comme ayant une importance pour la 
dynamique des phénomènes de la vie : aussi indiquerons- 
nous ici les grands traits de cette théorie. 

Emulsion et mousse, d'après Quincke, sont deux noms^ 
différents pour un même objet physique. Une emulsion^ 
telle que le lait, par exemple, est composée d'un grand 
nombre de gouttelettes de graisse, sphériques, en suspen- 
sion dans un liquide aqueux (1). Nous employons l'expres- 
sion de mousse quand il s'agit d'une emulsion de gaz dans- 
un milieu liquide. La mousse de savon, par exemple, se 
compose de masses d'air sphériques contenues dans un 
liquide aqueux. Dans les deux cas, la structure physique 
est la même. 

La propriété physique qui nous intéresse dans les mous- 
ses, c'est leur stabilité. D'après les recherches de lord 
Rayleigh (2), un liquide absolument pur ne peut pas for- 
mer une mousse stable. Une bulle de gaz qui s'élève dan& 
de Teau pure est entourée d'une membrane, d'une lamelle 
liquide; mais cette lamelle n'est pas stable, elle se rompt. 
Mais si on mélange k Teau une autre substance, si Feau 
cesse d'être pure, ces lamelles liquides deviennent plus- 
stables. L'influence exercée dépend de la-nature des impu- 
retés introduites. De petites quantités de substances col- 
loïdales (V. même leçon, 3® partie) : savon, saponine, solu- 
tion de gélatine, etc., rendent très stables les pelliculea 
liquides des mousses formées dans i'eau et leur assurent 
une longue durée. 

Cette influence des impuretés sur la stabilité des la- 
melles liquides résulte du rôle que joue la tension superfi- 
cielle dans ces phénomènes. Des expériences ont démontré 
que toutes les impuretés qui rendent plus stables les pelli- 



(1) Quincke, Pflugers Archiv, vol. XIX, p. 129, 1879. 

(2) Lord Rayleigh, Scientific Papers, vqI. III, p, 351, 1902. 
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cules liquides des mousses diminuent la tension superfi- 
cielle entre Veau et la substance émulsionnée. Cette cir- 
constance doit amener ces substances à s'accumuler à la 
surface de séparation de Teau et de la sij)stance «émul- 
sionnée. En effet, dès que des particules de ces substances 
ont atteint cette surface, elles ne peuvent plus la quitter 
(puisqu'elles abaissent la tension superficielle) qu'aux dé- 
pens de l'énergie de tension (1). La surface de séparation 
agit donc sur ces substances à la façon d'un piège : aussi 
finit-elle par être complètement recouverte par une couche 
composée des impuretés introduites. 

Ces faits sont importants pour la biologie : ils montrent, 
par exemple, pourquoi les masses protoplasmiques, qui 
contiennent toujours des graisses ou de Thuile, s'entourent 
aussi toujours d'une membrane composée de matériaux 
empruntés à ces substances (2). 

Voyons maintenant comment l'accumulation des impu- 
retés à la surface de séparation de l'eau et des substances 
émulsionnées et la diminution de la tension superficielle 
qui en résulte déterminent la stabilité de l'émulsion. Re- 
présentons-nous, dans de la mousse de savon, par exemple, 
une lamelle liquide verticale entre deux bulles d'air. Si la 
tension superficielle était partout la même, les particules 
liquides qui composent la lamelle devraient céder à 
Faction de la pesanteur et tomber. Mais, dès que les par- 
ticules situées le plus haut commencent à descendre, la 
quantité d'impuretés devient moins grande dans la partie 
supérieure de la lamelle. En conséquence, la tension su- 
perficielle augmente dans cette région, et il se développe 
une force qui tend à ramener les particules liquides vers le 
haut de la lamelle, contrariant ainsi l'action de la pesan- 
teur. C'est de cette façon que lord Rayleigh établit un 



(1) DoNNAN, Zeilschr. f. physik. Chemiey vol. XXXI, p. 42, 1899. 

(2) On admet généralement aujourd'hui que ce sont des substances 
du genre delà lécithine qui forment cette couche superficielle. 
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rapport entre la stabilité des lamelles liquides des mousses 
et la présence d'impuretés qui diminuent la tension super- 
ficielle. 

Comme ces faits peuvent être utiles, pour expliquer, 
par exemple, que les blastomères d'un œuf segmenté ne se 
réunissent pas, je veux encore mentionner rapidement 
Texposé de Quincke sur la même question. Dans les émul- 
sions d'huile dans Teau, Tacide gras qui est contenu dans 
l'huile en quantités minimes ou qui se forme par hydro- 
lyse suffît à produire une trace de savon, qui agit comme 
impureté. Ce savon diminue la tension superficielle ou 
contact de l'huile et de l'eau et rend ainsi plus stable 
1 emulsion, conformément à la théorie. Demandons-nous 
donc ce qui empêche deux gouttelettes d'huile séparées par 
une lamelle de se réunir, lorsque Teau contient une impu- 
reté, telle que du savon. Si, dans cette lamelle d'eau con- 
tenant du savon, on écarte les particules les plus superfi- 
cielles (et c'est ce qui doit se produire d'abord pour que 
les deux gouttelettes d'huile puissent se réunir), on met en 
présence, à la placé do ces particules superficielles qu'on 
vient d'écarter, de l'huile et de l'eau qui contient une moiiis 
grande quantité de savon (nous avons vu, en effet, que les 
particules de Timputeté tendent à se rassembler à la sur- 
face de contact). Par conséquent, la tension superficielle 
augmentera, et cette augmentation de la tension superfi- 
cielle en présence d'une eau plus pure aura pour effet de 
combler immédiatement le trou qu'on vient de produire et 
de réparer la lamelle qui sépare les gouttelettes (1). — 
Comme exemple de la stabilité de certaines émulsions, 
citons encore l'indication suivante de Quincke. Si on agite 
du mercure dans de l'eau et de Thuile d'olive, on obtient 
une emulsion grise, consistante, formée de très petites 



(1) La gomme, que les pharmaciens emploient pour rendre plus 
stables les émulsions, diminue la tension superficielle entre l'huile et 
Teau. 
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sphères de mercure entourées d'une lamelle d'huile. Une 
fente produite dans la pellicule d'huile est comblée avec 
une force qui correspond à 6 mgr. 09 par millimètre. 
Des émulsions de ce genre se maintiennent pendant des 
mois. 

En ce qui concerne l'épaisseur de la couche d'impuretés 
nécessaire pour protéger les lamelles, lord Rayleigh a fait 
des mesures et il a trouvé, par exemple, que, pour empê- 
cher les mouvements des particules de camphre à la surface 
de l'eau, il suffit d'une couche d'huile de 1/1500000 de mil- 
limètre d'épaisseur. Il est à peine nécessaire de faire 
remarquer que de telles dimensions sont bien au-dessous 
des limites de la visibilité microscopique. En réalité, 
l'observateur qui raisonne en se servant du microscope 
risque de se tromper doublement : lorsqu'il admet que 
toutes les structures visibles ont une signification physio- 
logique, et lorsqu'il admet, inversement, que toutes les 
particularités de structure qui peuvent avoir une signifi- 
cation physiologique doivent être visibles au microscope. 

Bûtschli admet que le protoplasnia vivant est une émul- 
sion de deux liquides ; l'un visqueux, insoluble dans l'eau; 
l'autre fluide, soluble dans l'eau (1). 

III. — Caractère colloïdal de la substance vivante. 

Hardy, comme Bûtschli, admet que la substance vivante 
est essentiellement un liquide, et les observations qu'on 
peut faire tous les jours dans les laboratoires de biologie 
montrent que cette idée est justifiée dans une large mesure. 
Cependant, certaines des parties qui la composent sont 
solides : telles sont les substances de soutien, peut-être 
les membranes des noyaux et des cellules, peut-être encore 
d'autres parties des cellules, par exemple les centrosomes. 
Les observations de Traube, celles de Hardy, prouvent 

(1) Bûtschli, Archiv fiir Enlwickelungsmech,^ vol. XI, p. 499, 1901. 
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que les composants liquides de la cellule peuvent donner 
naissance à des produits solides. Il y a là un chapitre de 
la physique des colloïdes qui est aujourd'hui Tobjet de 
recherches actives : nous ne nous y aventurerojis qu'autant 
que nous pourrons nous appuyer sur des résultats bien 
établis. 

Les substances qui composent la matière vivante, qu'elles- 
soient liquides ou solides, sont des colloïdes. L'expression 
de « colloïdes » est due à Graham, qui a divisé les sub- 
stances solubles en deux groupes, d'après leur diffusibilité 
à travers les membranes animales (parchemin, etc.). Les 
« colloïdes » diffusent difficilement ou ne diffusent pas du 
tout à travers ces membranes; les « cristalloïdes » diffusent 
facilement. Je crois qu'il importe d'ajouter qu'il y a des 
transitions entre ces deux groupes. D'après Krafft, le 
caractère colloïdal des savons de soude augmente avec la 
grosseur de la molécule de l'acide qui entre dans leur 
composition. L'acétate de soude, en solution aqueuse, a 
tout à fait les propriétés d'un cristalloïde ; le stéarate de 
soude, au contraire, se rapproche des colloïdes (l). Or les 
solutions d'albuminoïdes contenues dans les tissus sont 
des solutions colloïdales; des substances analogues aux 
graisses, telles que la lécithine, peuvent être présentes 
dans les cellules sous forme de solutions colloïdales (2) et 
il en est de même des hydrates de carbone à poids molé- 
culaire élevé, comme l'amidon. Cela est tout à fait en 
accord avec les idées de Krafft qui pense que la connais- 
sance de la grandeur moléculaire d'une substance permet 
de savoir si elle se présente comme cristalloïde ou colloïde, 
li'amidon, colloïde, donne par hydrolyse du sucre, cristal- 
loïde. Si on accepte la manière de voir de Krafft dans 
toutes ses conséquences, on doit dire qu'il n'y a pas, entre 



(1) Krafft, Zeitschr, f. physiol. Chemie, vol. XXXV, pp. 364 et 376, 
1902. 

(2) KocH, Zeitschr. f. physiol ChemiCy vol. XXXVII, p. 181, 1902. 
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comme Ta indiqué Freundlich (1), que cette charge élec- 
trique des particules des colloïdes soit due à une dissocia- 
tion électrolytique de ces particules ou de certains de leurs 
éléments. En effet, les colloïdes qui ont un caractère acide 
sont chargés négativement, ceux qui ont un caractère 
alcalin sont chargés positivement. Or c'est exactement ce 
qui doH se produire, si la charge des particules résulte 
d'une dissociation électrolytiquie. Considérons, eu effet, un 
colloïde acide : s'il se dissocie, on aura un ion H positif et 
un ion colloïde négatif; considérons un colloïde alcalin : il 
devra donner, par dissociation, un ion OH négatif et un 
ion colloïde positif. 

Hardy a montré que Talbumine du blanc d'œuf, après 
avoir été dialysée, devient électro-positive si on ajoute une 
trace d'acide, électro-négative si on ajoute une trace d'al- 
cali. On est étonné de voir combien sont faibles les quan- 
tités d'acide ou d'alcali qui suffisent pour obtenir ce 
résultat. Hardy a observé des faits du même genre avec 
les globulines. J'ai fait remarquer (2) que ces faits s'accor- 
dent avec riiypothèsc qui attribue la charge électrique des 
colloïdes à une dissociation électrolytique. En effet, l'albu- 
mine a un caractère amphotère, c'est-à-dire qu'elle peut dé- 
tacher des ions H et des ions OH dans la solution aqueuse 
qui l'entoure. Si cette solution contient un acide, la disso- 
ciation de la partie acide de l'albumine diminue ; en d'autres 
termes, l'albumine doit mettre en liberté dans la solution plus 
d'ions OH, et prendre, de ce fait, une charge positive. Le 
contraire se produira si on ajoute un alcali à la solution. 

Hardy a montré que la charge électrique des particules 
est une condition indispensable de la stabilité de certaines 
solutions colloïdales (3). Si on supprime, dans ces solutions, 
la charge électrique des particules, on obtient un précipité : 



(I) FREUiNDLiCH, ZcUschr , f. physik. Chemie, vol. XLIV, 1903. 

{2) LoEB, Uniu. of California Public, Physiotogy, vol. I, p. 149, 1904. 

(3) Hardy, Proceedings of the Royal Society, vol. LXVI, p. 110, 1901. 
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les particules se réunissent en agrégats plus volumineux, 
qui tombent au fond du vase. La démonstration fournie par 
Hardy est double. En premier lieu, il prend de Talbumine 
d'œuf débarrassée de ses sels par dialyse et la rend élec- 
tro-positive par addition d'acide. Ensuite, il ajoute avec 
précaution de la soude, jusqu'à ce que les particules cessent 
d'être chargées électriquement, c'est-à-dire ne soient plu& 
transportées par le courant, ni dans le sens positif, ni 
dans le sens négatif. Lorsque les particules et Teau 
qui les entoure ont été rendues ainsi iso-électriques, il 
suffit de secouer légèrement le liquide pour déterminer 
la formation de flocons et la précipitation de Talbumine. 
En second lieu, Hardy montre que, lorsqu'on fait passer 
un courant dans la solution colloïdale et que les parti- 
cules sont transportées à Tune des deux électrodes, elles se 
précipitent au mome^it où, arrivées à Télectrode, elles 
perdent leur charge électrique. Il faut donc considérer 
comme un fait que la charge électrique des particules 
colloïdales favorise, dans beaucoup de cas, la stabilité 
des solutions, tandis que la disparition de cette charge 
diminue la stabilité ou la réduit à zéro. — Cependant, 
on peut admettre aussi que, dans le cas de ce genre, 
l'albumine électriquement neutre est insoluble, tandis que 
l'albumine faiblement acide ou faiblement alcaline serait 
soluble (1). 

On savait depuis longtemps que de Teau qui est rendue 

(1) RoBEHTSOiN {Journal of Physical Chemistry^ 1906), étendant celle 
idée, suggère qu'une solution d'une substance protéique peut être 
considérée comme une solution d'un éleclrolyle amphotère en équi- 
libre avec des combinaisons qu'il fait avec lui-même et dans les- 
quelles la partie acide d'une molécule a neutralisé la partie alca- 
line d'une autre, tout en laissant encore un hydrogène dissociable 
d'hydroxile, à la façon des polypeplides d'Emile Fischer. Robertson 
considère la coagulation comme un changement d'équilibre en faveur 
des électrolytes amphotères d'ordre plus élevé, c'est-à-dire formés 
d'un plus grand nombre de molécules associées, tandis que la solu- 
tion serait une rupture d'équilibre en faveur des électrolytes ampho- 
tères d'ordre mférieur. {Addition de l'auteur à V édition française, 1906.) 



Digitized by VjOOQ IC 



78 STRUCTURE PHYSIQUE DE LA SUBSTANCE VIVANTE 

trouble par une suspension de particules solides s'éclaircit 
rapidement si on y ajoute des sels ; on avait constaté que 
le même fait se produit pour les solutions colloïdales ; leurs 
particules se précipitent sous Faction des sels. On avait vu, 
en outre, que le pouvoir précipitant de divers électrolytes 
n'est fonction que d'un seul des deux ions — généralement 
^u cation, — et qu'il croît avec la valence de cet ion, mais 
plus vile qu'elle. Par exemple, Freundlich a trouvé, dans 
des expériences sur le sulfure d'arsenic colloïdal, dont les 
particules sont chargées négativement, que le pouvoir pré- 
cipitant des sels à cation bivalent est environ 70 fois plus 
grand que celui des sels à cation univalent et celui des 
sels à cation trivalent environ 500 fois plus grand que 
celui des sels à cation univalent (1). — Hardy a complété 
les connaissances générales qu'on possédait déjà sur 
cette question par une découverte importante : il a montré 
que la précipitation dépend des cations dans les « sols » (2) 
dont les particules sont chargées négativement, et des 
anions dans les « sols » dont les particules sont chargées 
positivement. Le pouvoir précipitant des ions est, d'après 
Hardy, une fonction exponentielle de leur valence (3). Il 
n'est pas absolument impossible que cette précipitation des 
colloïdes par les sels soit due à une action chimique. Ces 
particules colloïdales chargées négativement peuvent se 
combiner avec les métaux, et on a le droit de supposer que 
la solubilité des différents complexes ainsi formés est, dans 
une certaine mesure, fonction de la valence du cation. 
Mais il se peut aussi que Faction des sels soit due unique- 
ment à la charge électrique des ions, et c'est l'opinion 
qu'inclinent à admettre Hardy, Bredig, Freundlich et la 
plupart des physico-chimistes. 



(1) Freundlich, art. cité. ^ 

(2) On appelle sol ou hydrosol la suspension des particules colloï- 
dales dans l'eau ; gel ou hydrogel, l'ensemble des particules préci- 
pitées. 

(3) Hardy, Journal of Physiology, vol. XXIV, p. 288, 1899. 
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Hardy a découvert récemment qu'une solution électro- 
négative de globuline est précipitée rapidement par les 
électrons positifs des radiations du radium (l). Peut-être 
<;es électrons positifs déterminent-ils d'abord une modifi- 
cation chimique qui entraîne la précipitation. 

Si on admet que la charge électrique des particules col- 
loïdales n'est pas due à une dissociation électrolytiqu3, 
mais qu'il se développe bien réellement des charges élec- 
triques de signe contraire à la surface de contact des par- 
ticules et de l'eau qui les entoure, la meilleure manière d'in- 
terpréter les observations de Hardy est celle qu'a propo- 
sée Bredig (2). On sait que la tension superficielle entre 
deux milieux est d'autant plus grande que la différence de 
potentiel électrique entre les deux milieux est plus petite. 
Toute diminution de la charge électrique des granules col- 
loïdaux augmentera donc leur tension superfici(*lle et par 
suite facilitera leur réunion à la suite du moindre ébranle- 
ment. Mais j'estime que les partisans de cette hypothèse 
n'ont pas encore expliqué comment il se fait que la valence 
des ions exerce une si grande infiuence sur la précipitation 
des solutions colloïdales. En efi'et, tous les sels apportent 
dans la solution des quantités égales de charges positives 
et négatives : il semble donc que tous devraient produire 
les mêmes effets. 

D'autre part, il existe des solutions colloïdales dont les 
particules ne sont pas transportées par le courant élec- 
trique. Hardy signale, comme appartenant à ce genre de 
solutions, les globulines, maintenues en solution par des 
sels. Billitzer a montré qu'il n'y a pas toujours précipita- 
tion quand les particules colloïdales et le liquide qui les 
entoure sont iso-électriques. 

La vie est liée à la persistance de certaines solutions 

(1) Hardy, même article. 

(2) Bredig, Anorganische Fermente^ Leipzig, 1901, 
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colloïdales. Les agents qui fout passer tous les colloïdes à 
Tétat de gel mettent aussi fin à la vie. Par exemple, les 
albumines liquides qui entrent dans la constitution de 
notre corps se coagulent pour une faible élévation de tem- 
pérature : nous voyons, d'autre part, qu'une température 
de 45® tue rapidement nos cellules. Les métaux lourds 
précipitent les albuminoïdes : ces mêmes métaux sont des 
poisons violents. Mais, dans d'autres circonstances, cer- 
taines précipitations de colloïdes peuvent déterminer, non 
pas la mort, mais l'apparition de structures importantes. 
Citons, comme exemples, la formation des membranes de 
précipitation de Traube, celle des structures myéliniques. 
D'après A. Fischer, les astrosphères de la division cellu- 
laire se formeraient aussi par coagulation. 11 se peut que 
toute une série de phénomènes relatifs à la division cellu- 
laire, à la motilité, à la contractilité du protoplasma, 
résultent d'une alternance de coagulations et de liquéfac- 
tions. Mais avant de faire fond sur de telles hypothèses, il 
faudrait avoir démontré leur validité. Jusqu'ici, cette dé- 
monstration n'a été fournie, d'une façon vraiment con- 
vaincante, qu'en ce qui concerne la formation des mem- 
branes de précipitation : aussi nous bornerons-nous à ce 
fait pour l'étudier avec plus de détail. 



IV. — Formation de membranes superficielles solides : 

LES MEMBRANES DE PRECIPITATION* DE TRAUBE. 

Si une partie de la masse de la substance vivante se 
présente sous forme de solution colloïdale, c'est une 
règle générale que toute cellule libre est entourée d'une 
membrane solide. L'existence de cette membrane ressort 
de l'étude des pseudopodes formés par les protozoaires. 
Toute une série do protozoaires forment de longs pseudo- 

* Niederschlagsraembranen. 
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formation des lamelles superficielles solides : on trouvait 
là une explication satisfaisante de la mort rapide des frag- 
ments de cellule non nuclées. Il ne serait pas impossible 
que, dans certains cas, les processus d'oxydation con- 
tribuent à la formation de ces lamelles. 

Mais il y a aussi, dans d'autres cas, production de mem- 
branes solides au contact de deux solutions colloïdales, 
et il est probable que ce processus joue un grand rôle en» 
biologie. La découverte et la vérification expérimentale 
de ce fait sont encore dues à Moritz Traube. Traube n'a pa& 
seulement découvert les membranes de précipitation; il a 
encore signalé une propriété physique fondamentale de ce& 
membranes, leur semi-perméabilité. Sa découverte a con- 
duit Pfeffer à ses mesures de la pression osmotique et 
de Vries à ses observations sur la plasmolyse, et ces deux 
dernières séries de travaux, à leur tour, ont servi de base 
à van't Hoir pour démontrer l'identité de la pression 
gazeuse et de la pression osmotique. 

Traube étudiait le mode de formation des membrane» 
cellulaires des végétaux : ses recherches ramenèrent à 
conclure que la formation de la membrane et la croissance 
de la cellule résultent d'un processus physique simple» 
Certaines solutions colloïdales, lorsqu'elles sont en contact 
Tune avec l'autre, forment à leur surface de séparation un 
dépôt imperméable pour les deux colloïdes. Ce dépôt doit 
prendre, en conséquence, la forme d'une membrane mince^ 
et cette membrane empêche désormais toute action des 
deux colloïdes l'un sur l'autre. C'est la membrane formée 
par ce précipité qu'il a appelé « Niederschlagsmerabran »► 

Citons l'exemple suivant pour faire connaître la méthode 
qui permet d'obtenir ces membranes. Traube prélève, au 
moyen d'une baguette de verre, une goutte d'une solution 
très concentrée de gélatine p (voir le travail de Traube 
pour les détails de la préparation de cette gélatine), et, 
après l'avoir laissée à l'air pendant plusieurs heures, il la 
dépose dans une solution d'acide tannique à 5 p. 100. En dix 
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plus élevée que la solution environnante qui représente 
Tautre, la formation de la membrane est suivie d'une crois- 
sance de la goutte. Traube a fondé sur ces découvertes la 
théorie de la croissance cellulaire qu'on enseigne aujour- 
d'hui encore en botanique, et qui attribue la croissance de 
la cellule à une absorption d'eau résultant d'une augmen- 
tation de la pression osmotique à l'intérieur de la cellule. 

Traube inclinait à expliquer la semi-perméabilité par la 
petitesse des interstices de la membrane, en admettant que 
ces interstices ne laissaient passer que les plus petites 
molécules. Sur ce point, des travaux plus récents ont fait 
abandonner son interprétation. Les recherches d'Overton 
ont établi que des molécules volumineuses, par exemple 
celles des alcools supérieurs, diffusent dans les cellules 
vivantes plus vite que les sels les plus simples. Aujour- 
d'hui, on admet généralement avec Nernst que les corps 
qui traversent les membranes semi-perméables doivent, 
pour cela, entrer en solution dans la membrane : on s'ex- 
plique ainsi que les corps qui traversent le plus rapidement 
ces membranes soient ceux qui sont les plus solubles dans 
les substances qui les constituent. 

Overton a découvert, d'autre part, que les cellules végé- 
tales et animales qui apparaissent comme semi-perméables 
sont, en général, d'autant plus pénétrables à des sub- 
stances données que ces substances se dissolvent mieux 
dans la graisse (alcool, éther, etc.). Il conclut de là que 
les cellules sont recouvertes d'une couche de substances 
analogues aux graisses : lécithine, cholestérine, — et que 
ce sont ces substances qui déterminent la semi-perméabilité 
du protoplasma (1). 

Auparavant, Quincke était arrivé à la même conclusion 
par d'autres considérations. Voyant que le protoplasma 

(1) Overton, Vierteljahrsschr. d. naturforsch. Gesellsch, in Zurich^ 
vol. XLIV, p. 88, 1899. — - On trouve une exposition d'ensemble excel- 
lente dans HôBER, Physikalische Chemie der Zelle und Gewebe^ Leipzig, 
1902. 
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qui s'échappe d'une cellule dans un milieu aqueux prend 
une forme sphérique, Quincke en avait conclu que le pro- 
toplasma est entouré d'une couche de graisse ou d'huile. 
La légitimité de cette hypothèse résulte du fait que toute 
cellule contient des gouttelettes de graisse ou d'huile, qui 
doivent, comme l'albumine, former une couche mince à sa 
surface. Quincke a signalé que, relativement à la diffusion, 
les couches d'huile ainsi formées possèdent les propriétés 
des membranes semi-perméables (1). 

H ans Meyer et Overton ont découvert en même temps 
et indépendamment l'un de l'autre que tous les anesthé- 
siques ont une propriété commune : à savoir une solubi- 
lité relativement granàe dans la graisse ou les combinai-; 
sons voisines : lécithine, cholestérine. H. Meyer et Overton 
ont même montré que les anesthésiques les plus actifs 
sont ceux dont la solubilité dans la graisse est la plus 
grande, ou, d'une façon générale, que l'action biologique 
des différents anesthésiques est parallèle à cette propriété 
physique (2). 

Le caractère chimique des substances considérées ne 
doit jouer, dans l'action des anesthésiques, qu'un rôle 
secondaire ou même nul, car des corps chimiquement 
inactifs peuvent être des anesthésiques très puissants, 
pourvu que le quotient de leur solubilité dans Thuile par 
leur solubilité dans Teau soit très grand (3). 

Un nouveau fait qui s'accorde avec les précédents, c'est 
que les cellules de l'organisme animal qui subissent les 
premières et le plus fortement Tinfluence des anesthési- 
ques sont précisément celles qui possèdent la teneur la 



(1) Quincke, Silzungsber. d, Berl. Akad, der Wissenschaften, p. 791, 
1888. 

(2) Overton, Studien iiher die Narkose, léna, 1901. 

(3) n faut cependant considérer que V '« inertie chimique » de ces 
corps n'a pu être vérifiée que pour certaines réactions et qu'ils peu- 
vent peut-être devenir actifs dans l'organisme, par exemple en pré- 
sence de certains ferments. 
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plus élevée en lipoïdes (lécithine et cholestérine), à savoir 
les cellules nerveuses. 

Meyer et Overton se représentent donc que Taclion des 
anesthésiques est produite par une dissolution de ces sub- 
stances (alcool, chloroforme, etc.) dans lesl écithines et les 
cholestérines des cellules, dissolution qui modifie les pro- 
priétés physiques de ces cellules. — Dès l'époque qui a 
suivi la découverte de Faction anesthésique de Téther, 
l'attention s'était portée sur cette propriété des anesthé- 
siques. Von Bibra et Harless admettaient que Téther, le 
chloroforme agissaient en dissolvant la graisse des cel- 
lules; ils supposaient, en outre, que la graisse ainsi 
dissoute diffusait en dehors des cellules. Overton montre 
que cette dernière partie de l'hypothèse est inexacte. Si 
on anesthésie des cellules vibratiles ou d'autres cellules 
végétales en les plaçant dans de Teau additionnée d'un peu 
d'éther ou de chloroforme, l'anesthésie disparaît assez vite 
quand on replace ensuite les cellules dans de l'eau pure. 
Cette disparition rapide de rahosthésie serait impossible 
si elle résultait d'une diffusion de la graisse au dehors des 
cellules. Au contraire, ce fait s'accorde bien avec l'hypo- 
thèse d'après laquelle l'éther, le chloroforme, l'alcool, etc., 
agiraient, soit en modifiant les propriétés physiques des 
lipoïdes des cellules, soit en déterminant des modifications 
chimiques passagères. — L'action des anesthésiques, 
comme, dans beaucoup de cas, celle des électrolytes, 
détermine des phénomènes réversibles : c'est précisément 
ce qui fait l'importance théorique et pratique de ces deux 
ordres de phénomènes. 

V. — La pression osmotiqueetles échanges de liquides 

ENTRE LES CELLULES ET LE LIQUIDE EXTÉRIEUR. 

Les observations de Traube, Quincke, Ramsden, Over- 
ton nous ont fourni quelques données sur la nature des 
membranes qui entourent les cellules vivantes. L'impor- 
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tance de ces membranes pour la vie des cellules tient à ce 
que le contenu des cellules est principalement liquide et à 
<îe qu'il se produit un échange continu de substances dis- 
. «outes entre les cellules et le liquide qui les baigne. Ce 
liquide a, chez les animaux, une composition voisine de 
<3elle de Veau de mer : sa pression osmotique, cependant, 
-est souvent moins élevée. D'autre part, il contient en 
solution des substances organiques que la cellule doit 
absorber, en échange d'autres substances, qu'elle doit 
éliminer. (]et échange de substances entre la cellule et 
son milieu est déterminé principalement par la pression 
osmotique de ces substances en solution. 

Etant donné que les cellules ne se nourrissent pas seu- 
lement d'eau, mais empruntent encore à leur milieu des 
sels, et dans certains cas, des sucres, desalbuminoïdes,etc., 
il est évident que toutes ces substances doivent pouvoir 
diffuser du milieu extérieur à l'intérieur des cellules. Il est 
donc faux de se représenter les cellules comme entourées de 
membranes perméables à Teau et aux substances solubles 
dans les graisses, imperméables pour toutes les autres — 
idée qu'Overton a encore émise récemment. Ce qui est 
probable, c'est que la vitesse de diffusion des sels est très 
lente, de sorte que, dans des expériences de courte durée, 
les cellules se comportent comme si elles étaient impéné- 
trables aux sels, et pénétrables à Teau seulement. Si nous 
mettons des cellules dans une solution d'un sel ou d'un 
sucre ayant une pression osmotique supérieure à celle du 
liquide intracellulaire, la cellule perd de l'eau, et il se pro- 
duit, dans le cas des cellules végétales, un ensemble de 
phénomènes caractérisés par la rétraction du protoplasma, 
qui se sépare de la paroi de cellulose : c'est ce qu'on 
appelle la plasmolyse. Cependant les cellules ne sont pas 
impénétrables aux sels. Ce qui suffît à le prouver, c'est que 
les cellules végétales empruntent au sol les sels nécessaires 
à leur croissance; on peut montrer, d'ailleurs, que les 
mêmes phénomènes se produisent chez les animaux. 
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Un muscle ordinaire, aussi bien que le muscle cardiaque, 
perd son excitabilité en peu de temps, quand il est mis dan» 
une solution quelconque (de NaCl, par exemple) conte- 
nant des sels de K en concentration suffisante. Si on retire 
le muscle à temps et qu'on le remette dans une solution de 
NaCl pur, il redevient excitable. La vitesse avec laquelle 
les sels de K déterminent la cessation de l'excitabilité 
dépend de leur concentration dans la solution. Il est donc 
certain que les sels de K entrent et sortent assez facile- 
ment par diffusion de la cellule musculaire. On peut 
montrer qu'il en est de même des sels de Na, Ca, etc.. Si 
on met le muscle dans une solution d'un sel de Na, il se 
produit bientôt des contractions rythmiques du muscle, et 
cela d'autant plus rapidement que la concentration du sel 
dans la solution est plus élevée. Il en est de même avec 
des solutions de sels de Ba. La concentration minimum à 
partir de laquelle les sels de Na déterminent ces contrac- 
tions varie avec la nature de Panion du sel. Si on ajoute 
à la solution du sel de Na une petite quantité d'un sel de 
Ca, les contractions s'arrêtent. Si ensuite on remet le 
muscle dans une solution du sel de Na contenant moins de 
Ca ou n'en contenant pas du tout, les contractions recom- 
mencent. Ces faits ne se comprennent que si nous admet- 
tons que les cellules musculaires sont perméables aux sels^ 
de Na^ Ca, Ba. Mais elles le sont encore aux sels de Li, 
Ce, Ru; car, dans leurs solutions, les muscles commencent 
bientôt à se cont rater (1), — et la même chose est vraie des 
sels toxiques, par exemple des sels de Hg. 

Mais la diffusion de tous ces sels est bien plus lente que 
celle de Teau. Si on met des muscles dans des solutions 
salines de différentes concentrations, on remarque que, 

(1) LoEB, Festsschrift fur Prof. Fick, 1899. — P/lugers Archiu, vol. IXC, 
p. 248, 1902. — Voir également, sur ces questions, les nombreux tra- 
vaux de Ringer. 

(2) LcEB, Pfîugers Archiv, vol. LXIX, p. 1, 1897.— E. Cooke, Journal 
of Physiology, vol. XXIII, p. 137, 1898. 
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pendant la ou les premières heures, le muscle absorbe de 
Teau dans les solutions hypotoniques et en perd dans le& 
solutions hypertoniques ; — il y a là une première catégorie 
de phénomènes qui sont indépendants, dans une large 
mesure, de la nature du sel. Mais, au bout cf'un temps 
plus long, l'influence de la pression osmotique fait place 
à l'action spécifique de chaque sel. Dans Une solution de 
NaCl à 0,7 p. 100 ou dans une solution équimoléculaire de 
NaBroU de Nal, un muscle ne change pas de poids d'une 
façon notable en 18 heures : l'augmentation de poids, quand 
elle a lieu, ne dépasse pas, en moj^enne, 7 p. 100 du poids 
initial. Dans les solutions équimoléculaires correspon- 
dantes de sels de K, le muscle augmente de AO p. 100 ou 
plus de son poids initial; daus une solution équimoléculaire 
de GaCla, j'ai observé, après 18 heures, une perte de 
20 p. 100 (1). Dans toutes ces solutions, le changement 
de poids avait été insensible pendant la première heure. 

Ces faits s'expliquent si on admet que les sels pénètrent 
dans le muscle, mais beaucoup plus lentement que l'eau, 
de sorte que le muscle se comporte d'abord comme s'il 
n'était perméable qu'à l'eau, et ne manifeste que plus tard 
les effets de la pénétration des sels. 

En ce qui concerne l'action spécifique des sels de K, de 
Na, de Ga sur le muscle, on peut peut-être s'appuyer sur 
l'action des savons correspondants. Les savons de K sont 
très hygroscopiques ; ils absorbent Teau en si grandes 
quantités qu'ils fondent à l'air; les savons de Ca absorbent 
peu d'eau, les savons de Na occupent une position inter- 
médiaire. L'eau est contenue dans les savons sous une 
forme telle qu'on peut l'en faire sortir par une pression 
très faible. 11 en est certainement de même pour une partie, 
peut-être pour la totalité de Teau absorbée par le muscle. 
Hardy et van Bemmelen ont fait la même observation pour 
l'eau qui est contenue dans lesgels non réversibles, comme 

(I) LOEB, Pfîugers Archiv.,\o]. LXXV, p. 303, 1899. 
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ralbumine coagulée ou la silice. Dans des gels de ce genre, 
Teau est contenue, évidemment, dans des espaces capil- 
laires. Si l'eau du muscle peut également être exprimée 
par une pression modérée, on peut songera faire Thypo- 
thèse suivante : les sels de K, Na, Ca, en concentration un 
peu élevée, coagulent la substance du muscle et modifient 
ainsi ses espaces capillaires. Mais il est possible aussi 
qu'une partie de Teau entre vraiment à Tétat de solution 
-dans le muscle. 

Si on prépare des solutions de différentes concentrations 
du même sel, — par exemple, de NaCl, — le volume du 
muscle plongé dans ces solutions change d'abord d'une 
façon conforme à la théorie des menbranes semi-per- 
méables. Mais, si on attend plus longtemps, on voit appa- 
raître une tout autre série d'effets. Dans les solutions 
qui ont une pression osmotique plus élevée que le muscle, 
le muscle augmente de volume et de poids d'autant plus 
que la solution est plus concentrée (pourvu, toutefois que la 
concentration ne dépasse pas une certaine limite). Le 
tableau suivant fait ressortir ce phénomène : 



Concentration de la solution 


Augmentation du poids du muscle 


de NaCl. 


en 24 heures. 


4, OS p. 100 


0,7 p. 100 du poids primitif. 


1,4 - 


6.7 - - 


1,75 — 


13 — — 


2,1 - 


17,7 - - 


2,45 — 


19 - - 


2,8 - 


23,8 — - 



Au premier abord, on pourrait être tenté de conclure de 
oes faits que ce n'est pas la pression osmotique qui déter- 
mine les échanges liquides des cellules. Mais il faut 
rejeter cette supposition. C'est bien toujours la force osmo- 
tique qui intervient ; mais la pénétration des sels de Na 
dans le muscle, la sortie, peut-être, d'autres sels, créent 
des conditions nouvelles desquelles peut résulter une 
absorption d'eau analogue à aelle que van Bemmelen a 
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Il y a cependant un ensemble de faits qui ne paraissent 
pas pouvoir s'expliquer par Faction de la force osmotique : 
je veux parler du processus de sécrétion des glandes et de» 
processus d'absorption de l'intestin. La muqueuse de l'in- 
testin, lorsqu'elle est vivante, doit pouvoir développer une 
force capable de travailler contre la pression hydrostatique 
et la pression osmotique. De niême pour les glandes : on 
peut dire, d'une façon générale, qu'elles travaillent contre là . 
pression osmotique. L'énergie qui intervient ici peut être 
celle qui se manifeste par la contraction musculaire ou par 
la contraction de la vacuole des infusoires : — pour la dési- 
gner d'un nom vague, la contractilité du protoplasma. 

Un fait qui témoigne en faveur de cette conception a été 
découvert récomment par Mac Callum dans mon labora- 
toire : les sels qui élèvent le tonus du muscle ou ren- 
forcent son activité : sels de Ba, citrates, oxalates. aug- 
mentent aussi l'activité de sécrétion des glandes intesti- 
nales et des reins ; les sels de Ga, au contraire, qui 
relâchent le muscle et arrêtent ses contractions « spon- 
tanées », arrêtent aussi l'activité de sécrétion des glandes 
intestinales et des reins (1). 

Hôber a signalé, récemment, une autre possibilité (2). 
Hamburger a trouvé que des acides, — l'acide carbo- 
nique, par exemple — augmentent la perméabilité des 
globules rouges pour certains anions. Hôber montre que 
cette perméabilité plus grande pour les anions doit faire 
apparaître des diflerences de potentiel entre la surface 
interne et la surface externe de la membrane des cellules, 
la surface interne de la paroi semi-perméable prenant une 
charge positive. Ces différences de potentiel, si elles déter- 
minent un courant, peuvent provoquer une cataphorèse 
de l'eau et des particules qu'elle contient en solution ; cer- 
taines substances entreraient ainsi ou sortiraient de la 

(1) Mac Callum, Pfiagers Archiv, vol. CIV, 1904. — Univ. of Califor 
nia Public, vol. I, p. 5, 1903; pp. 81 et 125, 1904. 

(2) R. Hôber, Pflugers Archiv, vol. Cil, p. 196, 1904. 
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cellule. Mais ce n'est là, jusqu'à présent, qu'une pure sup- 
position. 

VI. — Autres faits en désaccord avec la théorie 

SCHÉMATIQUE DE LA SEMI-PERMÉABILITÉ. 

L'idée de Traube, d'après laquelle toutes les cellules 
vivantes sont entourées d'une membrane absolument per- 
méable à l'eau, ne s'applique pas sans de fortes restric- 
tions à beaucoup d'animaux marins. Le Fundulus^ petit 
poisson osseux, se développe et vit exclusivement dans Teau 
de mer, c'est-à-dire dans une solution dont la pression os- 
motiquc peut être considérée comme égale en chiffres ronds 

à celle d'une solution demi-normale (^j de NaCl. Or j'ai 

trouvé que le poisson lui-même ou ses oaufs en voie dé dé- 
veloppement peuvent être laissés dans l'eau distillée sans 
que leur vie, leur développement ou la durée de leur exis- 
tence en soient le moins du monde influencés (1). Les tissus 
ne gonflent pas comme le font ceux des muscles de gre- 
nouille qu'on a mis dans l'eau distillée ou dans une solu- 
tion hypotonique. Par conséquent, l'eau distillée ne peut 
pas traverser rapidement la membrane de l'œuf, ni la peau 
ou les branchies de l'animal. Nous n'avons pas le droit, ce- 
pendant, de conclure à une imperméabilité absolue à l'égard 
de l'eau distillée : car il se peut que l'animal soit capable 
d'éliminer un certain excès d'eau par une augmentation 
de ses sécrétions (par exemple, de sa sécrétion rénale). 
Mais cette hypothèse est invraisemblable. 

Diflicilement perméables à l'eau, les tissus doivent l'être 
aussi pour beaucoup de sels, sans quoi les sels du sang et 
ceux des tissus devraient diffuser dans l'eau, ce qui en- 
traînerait la mort de l'animal. D'ailleurs, en ce qui concerne 



(1) LoEB, Pflugers Archiu, vol. LV, p. 350, 1893. — Amer, Journ. of 
PhysioL, vol. HL pp. 327 et 383, 1900; vol. Vï, p. 4U, 1902. 
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les sels, ce défaut de perméabilité est en accord avec le» 
idées de Traube. En ce qui concerne Peau, le peu de per- 
méabilité des membranes du Fundulus paraît difficile à 
concilier avec la pénétration facile des gaz dissous dans 
l'eau (oxygène, acide carbonique), avec la dessiccation ra- 
pide des œufs exposés à Tair. Mais il y a encore d'autres- 
difficultés. 

Les sels de K pénètrent dans Toeuf, car le cœur de 
Tembryon du Fundulus s'arrête dans de Teau de mer à 
laquelle on a ajouté des sels de K.. Si on retire les œufs à 
temps de cette solution et qu'on les remette dans de l'eau 
de mer normale, le cœur recommence à battre. Les acides 
tuent les œufs et le poisson à une concentration très faible : 
ils pénètrent donc dans les tissus. 11 en est de même des 
bases, bien qu'elles soient moins toxiques. 

La manière dont le Fundulus se comporte vis-à-vis de 
l'eau distillée n'est pas celle de tous les animaux marins^ 
car on sait que la plupart d'entre eux meurent vite quand 
on les met dans l'eau distillée. 

Si on prend des Gammarus dans l'eau de mer de la baie 

de San-Francisco, dont la pression osmotique varie dans 

certaines limites, mais correspond à peu près à celle d'une 

N 3 
solution de NaCl y ou - N, et qu'on mette brusquement 

ces Gammarus dans l'eau distillée, leurs mouvements res- 
piratoires s^arrctent en une demi-heure environ, et cet arrêt 
détermine la mort (par suite du manque d'oxygène ?) si on 
ne les remet pas dans l'eau de mer très peu de temps 
(10 minutes environ) après l'arrêt. D'ailleurs, l'arrêt de la 
respiration et la mort ne résultent pas uniquement de la 
différence de pression osmotique entre les tissus et l'eau 
distillée, car les animaux meurent aussi vite ou même 
plus vite si on les met dans une solution de saccharose de 
même pression osmotique que l'eau de mer (1). Il en est de 

(1) Dans ces solutions de saccharose, la mort est à peu près aussi 
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meurent après cette courte série de divisions. Si on 
ajoute à la même solution de NaCl une certaine quantité 
d'un sel d'un métal bivalent, on obtient autant d'embryons 
que dans Teau de mer normale (1). Le plus frappant, c'est 
que cet effet n'est pas produit seulement par les sels des 
métaux bivalents contenus dans l'organisme ou inoffensifs : 
Ca, Mg, Sr, — mais aussi par des cations toxiques : 
Ba, Go, Zn, Pb, etc. — Le tableau suivant montre com- 
ment agissent ces sels : 

Nature de la Pourcentage des œufs 

solution qui forment des embryons 

100 ce. NaCl | N. Op. 100 

i N 

— - +-cc.CaSo4 ^ 3 - 

— — -h 1 ce. — 3 — 

— — -f- 1 ce. — 20 — 

— — -I- 4 ce. — 75 — 

— — 4- 8 ce. — 70 — 

Le résultat est à peu près le même si on emploie un 

autre sel de Ca soluble, tel que Ga (NOa)^ ou GaGl^. Il est 

encore analogue si on emploie, pour supprimer la toxicité 

5 
de lar solution de NaGl ^ N, un sel aussi toxique que 

ZnSO^. 

Ge que nous venons de dire pour une solution de NaGl 
e&i vrai pour les solutions de tous les sels de métaux 
monovalents : B, K, iNH4, Li. Si on prépare différentes 
solutions de l'un de ces sels, on découvre vite une concen- 
tration à laquelle ce sel est toxique, c'est-à-dire ne permet 
à aucun œuf fraîchement fécondé de former un embryon. 
Mais si on ajoute à cette solution toxique du sel à cation 



(1) LoEB, Pflugers Archiv, vol. LXXXVIII, p. 68, 1901. — Amer, 
Journ. of PhysioL, vol. III, p. 327, lUOO; vol. VI, p. 411, 1902. — Loeb 
et GiES, Pflugers Archiv, vol. CVII, p. 246. 1902. 
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monovalent une proportion déterminée d'un sel à cation 

bivalent, les œufs forment des embryons, qui peuvent se 

développer pendant un certain temps, — Des cations tri- 

valents : Cr, Al, peuvent aussi « désempoisonner » les 

solutions des sels à cation monovalent. Le cation tétrava- 

lent Th ne parait pas agir nettement. 

La même action « antitoxique » ne peut pas être obtenue 

avec des anions polyvalents. Si on ajoute à une solution 

■ N 
de NaCl 7^ un sel de Na à anion polyvalent, — par 

exemple Na^SO^ —, la formation de Tembryon ne se prO' 
duit pas, ou ne se produit que très exceptionnellement. Il y 
a donc là un fait analogue à celui que nous avons signalé 
au sujet des solutions colloïdales : un seul groupe d'ions, 
— généralement les cations — produisant un effet déter- 
miné ; les ions de signe opposé inactifs ou agissant dans 
le sens contraire. 

D'autre part, il est remarquable que, si les solutions de 
sels à cation monovalent (Na) peuvent être « désempoi- 
sonnées » par un sel à cation bivalent (Zn), l'action inverse 
se produit également. — Soit, en effet, une solution pure 

5 
de NaCl ^ N : si on y met des œufs de Fundulus fraîche- 
ment fécondés, aucun ne formera un embryon. Si on ajoute 
à 100 centimètres cubes de cette solution de 2 à 8 centi- 

N 
mètres cubes d'une solution de ZnSO^ —, on a presque 

autant d'embryons que dans l'eau de mer ou dans l'eau 
distillée. Mais si on ajoute 4 ou 8 centimètres cubes de la 
même solution de ZnS04 à 100 centimètres cubes d*eau 
distillée, on n'en a pas un seul, alors que, dans l'eau dis- 
tillée pure, le nombre des embryons est presque égal à 
celui qu'on obtient dans l'eau de mer normale. Donc, si 
les ions Zn annulent l'action toxique de la solution de 
NaCl, la solution de NaCl, inversement, annule l'action 
toxique des ions Zn. — Les rapports des quantités en pré- 
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sence étant très importants, nous allons les examiner d'un 

peu plus près. 

Pour supprimer la toxicité de 100 centimètres cubes d'une 

5 . 
solution de NaCl ^ N il faut environ 4 centimètres cubes 

o 

N 
d'une solution ^ d'un sel de métal bivalent : nous pouvons 

donc dire que, pour cotte concentration de la solution de 
NaGl, un ion du métal bivalent (en supposant que la dis- 
sociation soit complète) supprime la toxicité, d'environ 
1.000 molécules de NaCl. Si on emploie une solution de 

3 
NaGl un peu moins concentrée, — par exemple ^ N ou 

o 

- N, — il faut une moins grande quantité du sel de métal 
8 

bivalent pour « désempoisonner » un volume déterminé 

que dans le cas de la solution - iN. Si on emploie une solu- 

3 
tion de NaGl j N, il faut, au contraire, une plus grande 

quantité du sel de métal bivalent. En somme, la quantité 
de sel bivalent nécessaire pour « désempoisonner » aug- 
mente avec la concentration de la solution de NaGl,' — 
jusqu^à ce qu'on atteigne une concentration pour laquelle 
il n'est plus possible de supprimer la toxicité de la solu- 
tion (1). 11 ne semble pas, d'ailleurs, qu'il y ait une pro- 
portionnalité rigoureuse entre la concentration de NaGl et 
celle du sel « antitoxique ». 

Si nous essayons maintenant de déterminer combien il faut 

de NaGl pour « désempoisonner » une solution de ZnS04, 

nous voyons que le rapport de Tion « antitoxique » à celui 

de l'ion « toxique » est beaucoup plus grand que dans le 

cas inverse. Pour rendre inoffensifs 100 centimètres cubes 



(l) Dans ce dernier cas, la pression osmotique de la solution est 
trop élevée pour qu'eUe ne soit pas nuisible aux cellules. 
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N 
dans une solution de NaCl -^, ils meurent en peu d'heu- 
res (1). Si on ajoute la même proportion de ZnS04 qui 
« désempoisonnait » la solution pour les œufs, les poissons 
meurent encore plus vite que dans la solution de iNaCl 
pure. 

Ces faits semblent indiquer qu'en réalité, l'action 
toxique de ZnS04 s'exerce même en présence de NaCl, ce 
dernier ayant simplement pour effet d'empêcher ZnS04 de 
diffuser dans l'œuf aussi vite que s'il était seul. — Si l'œuf 
ou Tembryon se trouve dans une solution de NaCl pur, 
très vite il y a trop de NaCl à l'intérieur de l'œuf, et cette 
quantité de NaCl a une action toxique pour des raisons qui 
seront étudiées plus loin. Si nous ajoutons du ZnSO^, la 
vitesse de diffusion de NaCl diminue, et l'embryon reste 
plus longtemps vivant. La signification de cette série 
d^expériences consisterait donc en ce qu'elle nous montre 
(si notre hypothèse est justifiée) que les sels de métaux 
bivalents peuvent diminuer la vitesse de la diffusion de 
sels de métaux monovalents vers l'intérieur de l'œuf et 
réciproquement ; — et que des quantités très faibles de sel 
bivalent suffisent à produire, à cet égard, le même effet 
que des quantités très fortes de sel monovalent. 

L'hypothèse d'après laquelle l'action antitoxique des 
sels résulterait, au moins en partie, d'un ralentissement de 
leur diffusion, se trouve encore confirmée par le fait sui- 
vant. Tandis que les sels de la plupart des métaux biva- 
lents permettent de rendre une solution de NaCl inoffen- 
sive pour les œufs de Fundulus, les chlorures des métaux 
bivalents les plus toxiques, — H g et Cu, — semblent faire 
exception. Soumis à leur action, les œufs meurent par coa- 
gulation, avant de pouvoir former un embryon. Ce fait 
s'accorde avec l'hypothèse d'après laquelle NaCl ralenti- 
rait, mais n'arrêterait pas complètement la diffusion de 

(1) LoEB, Amer. Joiirn. of PhysioL, vol. IIÏ, pp. 327 et 383,. 1900. 
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Les faits constatés sur Pœuf du Fundulus permettent 
peut-être d'expliquer les expériences sur les Gammarus 
dont il a été question plus haut. — D'après Traube, il 
est nécessaire, pour que des cellules vivent, qu'elles puis- 
sent exécuter sans perturbations leur travail chimique, 
autrement dit, qu'elles perdent et absorbent peu de sels. 
Les observations faites sur l'œuf du Fundulus et sur le 
Fundulus lui-même amènent à penser que de l'eau de mer, 
ou, d'une façon plus générale, des solutions contenant 
100 molécules de NaCl, 2 molécules de KGl et 2 molé- 
cules de CaCl^ réalisent d une façon suffisante cet iso- 
lement de la cellule : autrement dit, ces solutions semblent 
annuler la vitesse de diffusion des sels dans le sens de 
l'entrée ou dans celui de la sortie^ ou en tout cas la di- 
minuer assez pour que l'activité de la sécrétion suffise à. 
compenser les effets de cette diflusion. Si, au contraire, les 
cellules sont en présence d'une solution de NaCl seul, il y 
a une diffusion rapide, — peut-être par suite d'une aug- 
mentation anormale de la perméabilité, — et le protoplasma 
est altéré ou tué. 

Il y a donc des membranes animales qui fonctionnent 
conformément à la théorie de Traube dans l'eau douce ou 
dans Teau distillée, et d'autres qui fonctionnent de cette 
façon dans l'eau de mer ou également dans les deux cas. 
în ce qui concerne les animaux marins il faut faire inter- 
renir, dans la discussion de cette question, les actions an- 
agonistes des sels que nous venons d'exposer. 

Il est très remarquable que de nombreux observateurs 
lient trouvé l'eau distillée toxique,' même pour les animaux 
l'eau douce. La pression osmotique de l'eau douce est 
ixtrêmement faible, plus faible que celle du sang. On a 
lonc accueilli comme une simplification la démonstration 
le Locke, qui a prouvé que cette soi-disant toxicité de 
'eau distillée devait être attribuée au cuivre des appareils 
ans lesquels avait eu lieu la distillation. Des traces de 



Digitized by VjOOQ IC 



Digitized by VjOOQ IC 



104 STRUCTURE PHYSIQUE DE LA SUBSTANCE VIVANTE 

moins grande d'eau douce, et qu'on recherche comment la 
durée de la survie des animaux varie en fonction du degré 
de dilution, on trouve, d'abord, une décroissance lente ; puis, 
pour un certain degré de dilution (environ 1/10 de l'eau 
de mer normale), la courbe descend brusquement et les 
animaux meurent très vite. 

Quand une courbe présente une variation brusque de ce 
genre, on admet, en général, qu'il y a apparition d'un 
nouvel état, d'un nouvel ensemble de faits. — Quel peut 
être cet état dans le cas qui nous occupe ? Des expériences 
que j'ai faites récemment sur des œufs d'oursin ont montré 
que, si on met ces œufs dans de l'eau de mer diluée, à 
partir d'un certain degré de dilution, il y a cytolyse : les 
œufs se gonflent, perdent leur pigment, et finalement sont 
réduits à leur stroma. Peut-être la chute brusque de la 
courbe qui représente la^ durée de la survie des Gamma- 
rus est-elle due à la cytolyse de certaines cellules. — Ce 
qui confirme encore cette hypothèse, c'est qu'une augmen- 
tation de la concentration de l'eau de mer, à partir d'une 
certaine limite, provoque également la cytolyse des œufs 
d'oursin et que, de son côté, Ostv^ald a observé encore 
une chute brusque de la courbe de survie des Gammarus 
d'eaa douce pour une certaine augmentation de la concen- 
tration. C'est au même fait que serait due, d'après moi, 
l'impossibilité de faire vivre les œufs du Fundulus dans 
une solution trop concentrée. 
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d'état que peuvent subir les colloïdes est très limité, on a 
rimpression qu'il suffirait d'une ou de quelques hypo- 
thèses heureuses pour débrouiller la question. Mais il y a 
là un danger. Les expériences du chimiste et du physi- 
cien sont faites dans des conditions autres que celles qui 
sont réalisées dans la substance vivante, et généralement 
plus simples. Or nous no devons pas négliger les condi- 
tions spéciales qui peuvent intervenir, si nous ne voulons 
pas aboutir à dos conclusions prématurées, sur lesquelles 
plus tard nous serions obligés de revenir. Quand on a 
éveillé trop tôt des espérances de ce genre et qu'on doit 
ensuite les abandonner, ces échecs apparents de la science 
servent de thème aux pessimistes pour signaler son ina- 
nité, aux ennemis du progrès pour donner à entendre qu'il 
n'y a rien de mieux établi dans le domaine des sciences 
naturelles que dans celui de la foi. D'une façon générale, 
la recherche biologique aura tout avantage à viser moins 
l'explication que la prise de possession des phénomènes. 
L'analyse qui est nécessaire pour nous rendre maîtres des 
phénomènes de la vie fournit une base plus sûre que celle 
qui tend directement à les expliquer. 

En ce qui concerne Torigine de la chaleur chez les êtres 
vivants, aucun doute n'est plus possible aujourd'hui. Nous 
savons que si un kilogramme de sucre, dans la bombe 
calorimétrique, donne par oxydation, en gros, 4.000 calo- 
ries, un kilogramme de sucre introduit dans l'organisme 
représente la même quantité de chaleur. Le temps où des 
médecins et des biologistes pouvaient objecter à J. R. 
Mayer que notre corps conserve sa chaleur « par voie 
d'hérédité », ce temps est passé pour toujours. La théorie 
actuelle de la nutrition n'hésite pas à prendre pour point 
de départ de tous ses calculs la chaleur de combustion des 
différents aliments. Mais lorsqu'il s'agit de la transforma- 
tion de l'énergie chimique en travail musculaire, nous 
sommes plus embarrassés. 



Digitized by VjOOQ IC 



HYPOTHÈSES SUR LA CONTRACTION MUSCULAIRE 107 

J. R. Mayer, qui a découvert Téqui valent mécanique de 
la chaleur, concevait le muscle comme une machine thermo- 
dynamique; pour lui, Ténergie chimique se transformait 
en chaleur et la chaleur en énergie mécanique. Helmholtz 
pensait de même. 11 est évident que, si cette idée est juste, 
la chaleur produite* par Ténergie chimique, même chez les 
animaux à sang froid, cesse d'apparaître comme un pur 
déchet. Mais ni Mayer ni Helmholtz n'ont montré comment 
la chaleur pouvait être transformée par le muscle en éner- 
gie mécanique : le premier schéma de cette transformation 
a été donné par Engelmann (1). — Le muscle strié se com- 
pose de bandes alternantes de substance isotrope et de 
substance anisotrope. Engelmann a observé que, dans la 
contraction musculaire, la substance anisotrope augmente 
de volume, tandis que la substance isotrope diminue. 
Gomme le volume total du inuscle ne change pas pendant 
la contraction, il conclut de là qu'une partie de la sub- 
stance isotrope est absorbée par la substance anisotrope 
lors de la contraction. Il prouva, d'autre part, qu'on peut 
obtenir, par une élévation de température, une absorption 
de ce genre, suivie de contraction. Ses expériences ont 
été faites sur des cordes ^e violon présentant, comme la 
substance anisotrope du muscle, le phénomène de la 
double réfraction. Une corde de violon, suspendue dans 
l'eau et tendue par un poids, se raccourcit et soulève le 
poids, si on élève brusquement la température de l'eau. Ce 
raccourcissement, d'après Engelmann, est provoqué par 
une « imbibition » de la corde, que détermine l'élévation 
de la température. Comme le muscle, la corde devient plus 
courte et plus épaisse; comme lui elle fournit du travail, 
puisqu'elle soulève le poids. Le processus est en partie 
réversible : refroidie, la corde se raccourcit. 

Engelmann admet donc que, dans la contraction mus- 
culaire, l'excitant provoque une oxydation d'hydrates de 

(1) Engelmann, Ueber den Ursprung der Muskelkraft. Leipzig, 1893. 
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carbone qui produit de la chaleur, que Télévation de la 
température amène une absorption d'eau par la substance 
anisotrope aux dépens de la substance isotrope, et que 
c'est cette absorption d'eau qui détermine le changement 
de forme du muscle et le travail qu'il fournit. 

Pour obtenir ce raccourcissement de la corde de violon 
par la chaleur, il faut élever la température de l'eau de 
10 degrés ou plus, tandis qu'un muscle de grenouille, dans 
une contraction simple, n'élève sa température que de 
0°,001 environ. Mais Engelmann fait remarquer avec 
raison qu'il se peut que l'élévation de la température soit 
beaucoup plus forte en certains points du muscle, qui 
seraient ceux où se produit l'oxydation : l'élévation de la 
température du muscle pris dans son ensemble ne permet 
pas de juger de ce qui peut se passer en des points particu- 
liers. — La difficulté que rencontre l'hypothèse d'Engelmann 
est la suivante : les muscles peuvent se contracter et se 
relâcher plusieurs fois en une seconde, — ceux des ailes 
des insectes jusqu'à cent fois par seconde. Or la conduc- 
tion de la chaleur est un processus trop lent pour qu'oi 
puisse concevoir une série de cent échauffements et refroi- 
dissements notables des éléments musculaires en une 
seconde. 

Ainsi donc, la partie thermodynamique de la théorie 
d'Engelmann me paraît se heurter à des difficultés. Mais 
son observation relative à l'augmentation de volume de la 
substance anisotrope pendant la contraction peut avoir 
une importance fondamentale. — Etant donné que nous 
savons que certaines conditions chimiques influencent 
l'absorption de l'eau par la substance anisotrope, on pour- 
rait songer à admettre qu'il y a là une liaison entre cer- 
taines modifications chimiques, déterminées dans le muscle 
par l'innervation, et le changement de forme observé. 
Engelmann, pour sa part, n'accepte pas cette hypothèse. 
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déplacer les particules suivant OA ; 2° la tension superfi- 
cielle entre Thuile et Tair, qui tend à les déplacer suivant 
la tangente OB ; 3° la tension superficielle entre l'huile et 
Teau qui tend à les déplacer suivant la tangente OC. Mais 
la tension superficielle à la limite de Tair et de Teau est 
plus grande que la somme des deux autres (1). En consé- 
quence, la particule O est transportée vers la gauche, à la 
surface de Teau, et il en est de même pour toutes les parti- 
cules d'huile placées dans les mômes conditions, jusqu'à 
ce que la surface de séparation entre l'air et Toau soit rem- 
placée par une mince couche d'huile. 

Or les phénomènes d'étalement tels que celui-ci sont 

liés à des mouve- 
ments qui se pro- 
duisent dans les mi- 
lieux à la surface 
desquels a lieu l'é- 
talement. Quand 
l'huile s'étale à la 

FiG. 8. — Les flèches indiquent la direction des SUrface de l'air et 
courants qui se produisent dans l'eau lorsque i i, n 

l'huile s'élale à la surface de l'eau. Cie l eaU, elle en- 

traîne, par suite du 
frottement, la couche d'eau la plus voisine. Il se produira 
donc, à la surface de l'eau, des courants partant du centre 
d'étalement, et, dans les régions profondes, des courants 
dirigés vers le centre d'étalement (fig. 8). 

Quincke admet que ce sont des processus d'étalement de 
ce genre qui sont la cause de totis les courants protoplas- 
miques. Dans les cellules de certaines plantes (Chara, 
Nitella), on observe un courant ininterrompu du proto- 
plasma dans une direction conj?tante. Quincke explique le 
fait de la façon suivante. Tout protoplasma, animal ou végé- 
tal, contient de l'huile ou de la graisse. Par suite, la sur- 

(1) D'après Quincke, la t. s. entre l'air et l'eau serait de 8 milligr. 25, 
la t. s. entre Thuile d'olive et l'air dé 3 hiilligr. 76, et la t. s. entre 
l'huile d'olive et l'eau de 2 milligr. 73. 
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d*huile où se produit Tétalement, — le centre d'étalement : 
les flèches indiquent, sur la figure, la directioH des mouve- 
ments que provoque, à l'intérieur de la goutte d'huile, 
l'étalement du savon en O. — Les particules qui, de l'in- 
térieur de la goutte, affluent vers O, déterminent en O une 
expansion, quelque chose d'analogue à la formation d'un 

pseudopode . 
^ -^ ^ ,^ On peut suppo- 

ser que ce que 
nous venons de 
décrire pour 
une goutte 
sphérique se 
produit à l'ex- 
trémité du pseu- 
dopode d'une 
amibe. 

Si on répète 
cette expérien- 
ce avec une 
goutte d'huile 
dont le poids 
spécifique a été 
rendu égal à 
celui de l'eau 
(en mélangeant 
du chloroforme à Thuile), on peut montrer que cette 
formation d'un pseudopode est accompagnée d un « mou- 
vement volontaire » de la goutte dans la direction du 
pseudopode. Il faut, pour obtenir ce résultat, plonger 
la goutte d'huile sous l'eau. Si on approche alors de la 
goutte un tube capillaire rempli de carbonate de soude, 
il se produit un étalement de savon à la surface de la goutte 
d'huile, il y a formation d'un pseudopode dirigé vers Tori- 
fice du tube capillaire, et la goutte tout entière peut s'en 
rapprocher d'un millimètre ou plus. Ce mouvement de 




FiG. 9 (d'après Butschli). — Courants qui se produisent 
dans une goutte d'iiuile et dans l'eau lorsqu'une solu- 
tion de savon s'étale à la limite de l'huile et de l'eau. 
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Imbert a émis l'hypothèse suivante sur la contractioa des 
fibres musculaires lisses (1)» Il admet que « rexcitation » 
qui provoque la contraction détermine ime augmentation 
de la tension superficielle entre les fibrilles et le liquide qui 
les entoure. Ces fibrilles sont des cyhndres longs et 
minces : toute augmentation de la tension superficielle doit 
donc tendre à les rendre plus sphériques, autrement dit, 
plus épaisses et plus courtes ; or, c'est en effet ce change- 
ment de forme qui se produit lors de la contraction mus* 
culaire. Mais on ne voit pas pourquoi il ne se produit pas 
sous la seule infiuence de la tension superficielle et sans 
qu'intervienne l'excitation. Imbert essaye de sortir de cette 
difficulté en admettant que les fibres musculaires lisses 
ne sa contractent que lorsqu'elles ont été d'abord tendues ; 
il suppose que leur disposition et leur mode de fixation 
dans le corps sont de nature à réaliser facilement cette 
condition. 

Bernstein a débarrassé cette hypothèse de quelques*-uns 
de ses points faibles (2). L'énergie de tension à la limite dé 
deux milieux est égale au produit de la tension superficielle 
par la surface. Le travail que cette énergie fournit lors 
d'une diminution de la surface, est mesuré par le produit 
de la tension superficielle par la diminution de la surfaee. 
Il résulte de là que l'énergie de tension ne peut fournir un 
travail notable que si la diminution de la surface est très 
grande (étant donné que la tension superficielle est toujours 
relativement faible). Bernstein conclut de là, — avec raison, 
— qu'il ne suffit pas d^envisager, comme le fait Imbert, la 
surface des fibrilles : il prouve par le calcul que la surface 
totale ainsi obtenue est insuffisante pour rendre oompte du 
travail fourni effectivement par le muscle. Bernstein admet, 
en conséquence, que chaque fibrille se compose d^une série 
de très petits ellipsoïdes, ayant leur grand axe orienté 



(1) Imbert, Arch. de Physiologie, 6* série, t. IX, p. 289j 1897. 

(2) Bernstein, P/ïugers Archiv, vol. LXXXV, p. 271, 1901. 
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superficielle qui paraît fournir le travail de précipitation, 
rhypothèse de Hermaim expliquerait d'une façon vraisem- 
blable comment Ténergic de tension peut fournir le travail 
qui se produit lors du raccourcissement du muscle» 



III. — Contribution a la théorie de la division 

CELLULAIRE. 

Si on demandait à un physicien de donner une théorie 
de la division cellulaire, il ne ferait probablement pas 
entrer en ligne de compte la croissance ni les processus 
chimiques desquels elle résulte. Pourtant ces processus 
forment un chaînon nécessaire dans la série qui aboutit à 
la division du noyau et de la cellule. — De tout temps, les 
botanistes avaient admis implicitement que la croissance 
de la cellule précède sa division et la détermine. Le pre- 
mier, Sachs- a fait remarquer que la grandeur des cellules 
est constante pour chaque organe d'une espèce déterminée, 
et que les individus de la même espèce qui ont des tailles 
différentes ne se distinguent que par le nombre et non par 
la grandeur des cellules (1). Amelung, élève de Sachs, a 
confirmé cette idée. Sachs a fait encore observer que lors- 
qu'on trouve des masses volumineuses de protoplasma 
continu, — par exemple chez les Siphonées (algues chlo- 
rophycées), — on trouve aussi un grand nombre de noyaux 
disséminés dans le protoplasma. Il conclut de là qu'un 
noyau ne peut rassembler autour de lui et dominer qu'une 
masse limitée de protoplasma. Enfin, Sachs a signalé 
qu'une partie des substances de réserve de Tœuf animal : 
— graisses, albumine, hydrates de carbone, — est trans- 
formée en substance chromatique lors de la division cel- 
lulaire et entre ainsi dans la constitution du noyau. D'après 
lui, la segmentation a pour résultat de donner à chaque 

(1) Sachs, Phijsiolog, Notizen, VI. Flora, 1893. 
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son noyau (1). 

ï/idée de Sachs a été contrôlée expérimentalement et 
confirmée par des expériences de Morgan (2) et de 
Driesch (3) sur l'œuf d'oursin. On sait que Driesch a 
réussi à obtenir des larves d'oursin ne possédant que la 
moitié, le quart ou le huitième de la masse d'un œuf com- 
plet, en isolant un blastomère du stade 2, 4 ou 8, Chacune 
des cellules ainsi isolées donne une gastrula. Driesch a 
compté, dans chacune de ces gastrulas naines, le nombre 
des cellules du mésenchyme, et il a trouvé que les larves 
provenant d'un blastomère du stade 2 en avaient deux 
fois moins que les larves normales, les larves provenant 
d'un blastomère du stade 4 ou du stade 8 quatre ou huit 
fois moins; Il a montré, d'autre part, que, si on amène 
deux œufs d'oursin à se fondre ensemble, la larve unique 
ainsi obtenue a deux fois plus de cellules du mésenchyme 
qu'une larve normale. Driesch conclut de là que les pro- 
cessus de la segmentation ont pour limite une grandeur 
déterminée des cellules. 

Gerassimow (4) a trouvé que, si on expose des cellules 
en voie de division de Spirogyro (Algues) à une basse 
température, la division devient irrégulière : parfois, les 
éléments du noyau, au lieu de se partager également entre 
les deux cellules-filles, se réunissent tous dans l'une des 
deux (chromosomes réunis dans un des deux noyaux, ou 
deux noyaux dans une des deux cellules). Il a pu voir 
ainsi que, dans les cellules qui contiennent deux fois plus 
d'éléments nucléaires que les cellules normales, la crois- 
sance du protoplasma se poursuit jusqu'à une taille bien 
supérieure à celle des cellules ordinaires, avant que se 



(1) Sachs, PhysioL Notizen, IX, p. 425. Flora, 1895. 

(2) MoKGAN, Arch. f. Enlwickelungsmech., vol. II, 1895; vol. XIII, 1901; 
vol. XVI, 1903. 

(3) Driesch, Arch. f. Entivickelungsmech., vol. VI, 1898; vol. X, 1900. 

(4) Gerassimow, Zeilschp. f. allgcm. PhysioL, vol. I, p. 220, 1902. 
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produise une nouvelle division. Il semble donc que la divi- 
sion cellulaire se produit lorsque le protoplasma de la cel- 
lule a atteint une « grandeur critique », qui dépend de la 
masse du noyau. Plus celle-ci est grande, plus le proto- 
plasma peut continuer longtemps à croître avant qu'il y 
ait division. 

C'est à Boveri (1) que revient le mérite d'avoir décou- 
vert la loi numérique qui régit ces phénomènes. — Pour 
comprendre ses résultats, rappelons d'abord les [faits sui- 
vants, déjà signalés autrefois par Boveri. Quand le noyau 
d'un œuf fécondé se divise, chaque chromosome se fend 
longitudinalement : de sorte que chacun des deux noyaux 
formés par la division contient une moitié de la masse des 
chromosomes ou de la substance chromatique du noyau 
primitif. Lorsque, plus tard, ces deux noyaux Se dispose- 
ront à leur tour à se diviser, leurs chromosomes auront 
la même grandeur que ceux du premier noyau. 11 faut donc 
que chacun de ces chromosomes ait subi, dans l'intervalle, 
une croissance. Cette croissance, — étant donné que les 
cellules de l'œuf ne peuvent emprunter aucun aliment au 
milieu extérieur, — ne peut résulter que d'une transfor- 
mation d'une partie du protoplasma ou des substances de 
réserve du protoplasma en substance nucléaire. Un phéno- 
mène de ce genre doit donc se produire avant chaque 
division cellulaire. Par conséquent, Tœuf en voie de seg- 
mentation est le siège de processus de synthèse, qui abou- 
tissent à la formation de substances nucléaires aux dépens 
des substances du protoplasma, et la division commence, 
sans doute, lorsque les chromosomes ont atteint leur gran- 
deur maximale. Cette série de processus se répète, dans 
Pœuf, jusqu'à ce qu'un nombre suffisant de divisions ait 
établi entre la masse de la substance chromatique du 
noyau et celle du protoplasma, un rapport déterminé. Ce 
rapport une fois établi, il ne se produit plus de divisions 

(1) Boveri, Zellenstudien, Heft 5. léna, 1905. 
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chromatine que le noyau d'un œuf fécondé. La masse de 
la chromatine du noyau se maintenant constante dans 
toute la série des divisions, on voit que le nombre des cel- 
lules devra être deux fois plus grand et la grandeur de 
chaque cellule deux fois moindre dans Tœuf parthénogé- 
nétique, pour que le rapport entre le noyau et la cellule 
conserve la même valeur que dans Tœuf fécondé (1). 

Nous venons de dire que le processus de la division cel- 
lulaire s'arrête quand le rapport entre la masse des chro- 
mosomes et celle du protoplasma a atteint une valeur 
déterminée. On peut songer, il me semble, à voir là une 
application des lois de l'action des masses et de l'équilibre 
chimique. Pour que cette idée fût juste, il faudrait qu'on 
pût considérer la synthèse des combinaisons nucléaires à 
partir des constituants du protoplasma ou de ses maté- 
riaux de réserve comme étant un processus réversible. Il y 
a là une hypothèse qui gagnerait en vraisemblance si on 
pouvait montrer que, dans l'organisme en état d'inanition, 
la diminution de la masse du protoplasma entraîne une 
diminution de la masse de la chromatine (2). 

En ce qui concerne, maintenant, le mécanisme physique 
des processus de la division cellulaire, nous n'avons que 
peu de données sûres, et les hypothèses manquent, par 
suite de base solide. Nous nous en tiendrons, de préfé- 
rence, aux faits. 

Si nous suivons la division d'un œuf fraîchement fécondé. 



(1) Il est remarquable que des exceptions apparentes à cette loi aient 
pu être prévues numériquement par Boveri : nous ne pouvons pas, ici, 
entrer dans ces détails. 

(2) Le rapport de succession existant, dans l'œuf fécondé, entre la 
synthèse de la chromatine et la division cellulaire, explique peut- 
être la nécessité de Toxygène pour la division (V. Leçon II, p. ). — 
E, P. Lyon a montré que l'excrétion de €02 subit, pendant la segmen- 
tation de l'œuf, des oscillations périodiques dont le rythme est paral- 
lèle à lîelui des processus de division. 
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liquéfaction de la membrane nucléaire. 

En tout cas, cette partie de la division peut être séparée 
expérimentalement du reste du processus. Si on met des 
œufs d'oursin fraîchement fécondés dans de l'eau de mer dont 
la concentration a été élevée par Taddition d'une quantité 
convenable de NaCl (un peu moins de 2 grammes pour 
100 centimètres cubes d'eau de mer), il n'y a pas de divi- 
sion tant que les œufs restent dans cette eau de mer hyper- 
tonique. Mais, si on les remet au bout de deux ou 
trois heures dans l'eau de mer normale, on voit Tœuf se 
diviser, non pas en 2, puis en 4 cellules, mais tout de suite 
en 4 cellules, Si on laisse les œufs plus longtemps, par 
exemple de quatre à six heures, dans l'eau de mer hyper- 
tonique, ils peuvent être altérés d'une façon définitive; 
mais, s'ils ne le sont pas, on les voit, dès qu'on les a remis 
dans Teau de mer normale, se diviser presque tout de 
suite en un plus grand nombre de cellules : 8 ou encore 
davantage, (J'ai vu, quelquefois, ces œufs se diviser en 
20 cellules, ou plus encore.) (1). J'ai conclu de ces expé- 
riences que, dans de l'eau de mer hypertonique d'une 

. {l)hoEB, Journ. ofj^orphology, \o\,Yll, p. 2m,, \8[)2, 



Digitized by VjOOQ IC 



lia ÎHANÏFEfttATÏOÎfS PftYSÏQimS éLÉMEïfTAÏRKS »E LA VIE 

concentration convenable, la division nucléaire continue, 
tandis que. la division cellulaire est impossible. 

W. W. Norman a confirmé cette conclusion. 11 a observé 
que, dans de Teau de mer hypertonique d'une certaine 
concentration, la multiplication des chromosomes continue 
effectivement (1). 

Ces observations donnant Tirapree^^ion que Teau de mer 
hypertonique entrave moins le processus chimique de la 
synthè«e de la ehromatine que les processus, plutôt physi- 
ques (contractilité),qui produisent la division de la cellule. 

O. et R. Hertwig, de même que Roux, ont trouvé que la 
surface de séparation des deux cellules-filles est généra- 
lement perpendiculaire au diamètre le plus long de la 
cellule-mère (en supposant que celle-ci n'est pas sphé- 
rique). Driesch a donné un'e belle démonstration expéri- 
mentale de ce fait. Si on comprime légèrement des œufs 
d'oursin fécondés entre un porte-objet et un couvre-objet, 
les surfaces de séparation des cellules de segmentation 
sont perpendiculaires au porte-objet. Or la position de ces 
surfaces de séparation des cellules résulte de celle du 
fuseau de la karyokinèse, et celle-ci dépend de la position 
des astrosphères. La question qui se pose est donc celle-ci : 
comment se fait-il que les astrosphères se placent, dans 
Fœuf, de telle façon que leur diamètre commun coïncide 
avec Taxe le plus long de Tœuf. Gomme le contenu de 
l'œuf est principalement liquide, on est amené à penser 
qu'il s'agit ici de forces agissant dans les liquides : par 
exemple, de forces capillaires, ou de courants déterminés 
par des forces capillaires. 

Il y a cependant un fait dont il me parait nécessaire de 
tenir compte pour interpréter ces phénomènes : c'est que 
l'œuf, ou du moins certains œufs changent de forme immé- 
diatement avant la division : ils s'allongent suivant la 
direction du fuseau. Ce fait est très net, par exemple, 

(1) W. W. Norman, Ârch, f. Eniwickelungsmech., vol. III, p. 106, 1896. 
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chez les œufs d'oursin. On a Timpression, en observant 
ces œufs, qu'il y a là une intervention de forces contractiles 
qui pourraient, comme l'admettent beaucoup d'auteurs, 
être fournies par les astrosphères. 

R. Lillie a émis l'hypothèse que l'arrangement des chro- 
mosomes sur le fuseau et leur déplacement vers les centres 
des astrosphères pourraient être dus à des forces électri- 
ques. Si tel était le cas, on devrait pouvoir déterminer 
Torientation du plan de segmentation par des courants 
galvaniques; or il n'en est pas ainsi, comme Roux l'a 
démontré depuis longtemps pour l'œuf de grenouille et 
comme je l'ai constaté moi-même pour Tœuf d'oursin. 
Nous pouvons affirmer qu'on n'a pas réussi jusqu'ici à 
déterminer le plan de division d'une cellule par le courant 
galvamque (1). 

Une partie des processus desquels résulte la division du 
noyau (liquéfaction, ou passage à l'état d'émulsion de la 
membrane nijcléaire, etc.) semble pouvoir être de nature 
chimique : peut-être y a-t-il là des réactions accélérées 
par des catalysateurs spéciaux. 

Quant à la division de la cellule elle-même, il semble, 
dans certains cas, qu'elle résulte en partie de courants 
produits à l'intérieur du protoplasma. Par exemple, si 
nous laissons des œufs d'oursin fraîchement fécondés pen- 
dant quelques heures dans l'eau de mer hypertonique et 
que nous observions ensuite leur segmentation dans l'eau 
de mer normale, nous voyons se produire, autour du noyau 
ou des chromosomes, des mouvements du protoplasma qui 
rappellent les courants protoplasmiques des amibes. Les 
dessins ci-contre (fig. 10-13) représentent l'histoire d'un 
œuf chez lequel la segmentation, par suite de la concen- 



(1) Quelques exceptions apparentes à la loi de Hertwig sur l'orien- 
tation du plan de division peuvent peut-être être expliquées en 
admettant que, dans ces cas, les processus de la division n'intéres- 
sent pas toute la masse de l'œuf, mais seulement une fraction de 
cette masse. 
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tration trop forte de Teau de mer employée pour provo- 
quer la parthénogenèse artificielle, se fit d'une manière 
anormale (1). Il se produisit, d'abord, un étranglement 
d'un seul côté (fig. 10), puis un écoulement ou un déplace- 
ment du protoplasma vers les deux noyaux, suivant la 







Fig. 10, 11,12, 13. — Segmentation anormale d'un œuf d'oursin : on a l'impres- 
sion que la segmentation est due à un écoulement du protoplasma. 

direction indiquée par les flèches (fig. H); enfin, le segment 
intermédiaire entre les deux cellules étant devenu complè- 
tement vide, il n'en resta plus que la surface pigmentée 
(fig. 12) (2). Il se peut, d'ailleurs, qu'il n'y ait pas là de 
simples courants, mais des phénomènes de contraction, 
attirant le protoplasma vers les centres des deux cellules. 
Dans cette hypothèse, les astrosphères devraient être 
constituées par des substances solides. 

(1) En réglant convenablement les conditions de la parthénogenèse 
artificielle, on obtient des segmentations normales. 

(2) O. et R, Hertwig ont observé des phénomènes de ce genre sur 
des œufs empoisonnés et les ont désignés du nom de '< segmentation 
bourgeonnante ». 
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qu'on a construites jusqu'ici n'ont conduit à aucune décou- 
verte nouvelle. 



IV. — Production d'énergie lumineuse chez 

LES êtres vivants. 

La première étude scientifique sur la phosphorescence 
est, à ma connaissance, celle de Faraday qui a montré que 
le contenu des organes phosphorescents du Pyrophore con- 
tinuait à dégager de la lumière, même après avoir été 
complètement écrasé. Cette observation contredit l'hypo- 
thèse de KôUiker et de Pflûger, d'après laquelle la' phos- 
phorescence serait une fonction de la substance « vivante » 
et serait soumise même, dans certains cas, à l'influence 
du système nerveux. Ces auteurs ont été amenés à cette 
hypothèse en observant que le phénomène peut être pro- 
voqué par excitation et supprimé par des poisons ou par 
une haute température. Pflûger conclut de là que la ma- 
tière phosphorescente est excitable (1), et il considère cette 
excitabilité comme un signe de la vie. Mais nous ne devons 
pas oublier que l'effet de l'excitation peut n'être qu'indi- 
rect : il se peut, par exemple, que l'excitation provoque 

(1) Pflûger, Pfliigers Archiv, vol. X, p. 261, 1875. 
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de» mouvements de Tanimal qui amènent la substance 
phosphoFescente au contact de nouvelles particules d'oxy- 
gène. 

Cette dernière manière de voir ressort avec beaucoup 
de netteté des observations de Giesebrectit (1). Cet auteur 
a découvert que, chez certains Copépodes pélagiques, 
Plearomma gracile^ Leuckartia flaviensisy la phospho- 
rescence est limitée à certains points de la surface du corpa^ 
qui correspondent aux canaux d'excrétion des glandes cuta- 
nées. Ces glandes sécrètent des gouttelettes d'une sub- 
stance d'un vert jaunâtre. Tant que les animaux sont tran- 
quilles, on ne constate aucune phosphorescence ; mais, si on 
les presse, si on élève la température, si on fait agir sur 
eux de l'ammoniaque ou de l'alcool, ils deviennent phospho- 
rescents. On pourrait donc être tenté de supposer que 
cette phos^^oresceiuse est un phénomène vital, provoqué 
par l'excitation. Pourtant on se tromperait. Car la phos- 
phorescence ne se produit que si le produit de sécrétion 
des glandes arrive à la surface du corps et entre en con- 
tact avec l'eau de mer. Giesebrecht a montré, d'autre part, 
que ce produit de sécrétion peut devenir phosphorescent 
même après la mort de l'animal. Des individus morts, coik 
serves trois semaines à sec, montrent la même phosphores- 
cence aux orifices des glandes dès qu'oa les remet dans 
l'eau. Par conséquent, les« excitations » dont il a été ques- 
tion plus haut ne déterminent la phosphorescence qu'indi- 
redemenlj en provoquant l'expulsion du produit de sécré- 
tion des glandes. 

Comment le contact de ce produit de sécrétion avec Teau 
peut-il faire apparaître la phosphorescence ? — Radzis- 
zew^ski (2) a trouvé qu'un certain nombre de combinaisons 
organique» sont phosphorescentes même à une tempé- 



(1) GiESEBBECiiT, MUleiL aus der zoolog. Slalion zu Neapel, vol. Il, 
p. 648, 1895. 

(2) Radziszewski, Liebig.ê Annaltn der Chemie, 1880. 
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rature relativement bft^fee (par exemple 10°), quand elles 
entrent en contact aYe<5 de l'oxygène libre et que la 
réaction da milieu est alcaline. De ce-nombre sont Faeide 
oléique cl ses savons, Thuila d'olive, plusieurs alcools, des 
corps aromatiques comme le benzol, le xylol, etc. 11 admet 
que la phosphorescence des animaux est due à la même 
cause. Des traces de la sub»taaee phosphorescente et des 
traces d'oxygène sufii»ent pour provoquer la phosphores- 
cence. On comprendrait ainsi pourquoi les mouvements 
des animaux ta provoquent si souvent : ils amèneraient 
de nouvelles particules de substance phosphorescente au 
contact direct de Toxygène. — Giesebrecht met en doute le 
rôle de Toxygène dans ces phénomènes : car il a pu 
déteriniuer la ph<M»|>faûreSieence, chez les crustacés qu'il 
a étudiés, dans de Teau {n^ivée d'oxygène par ébuUition. 
Cependant, étant don&ée la petite quantité d'oxygène 
nécessaire, on ne saurait répondre que les expériences de 
Giesebrecht aient réussi à l'^xicdure. — D'autres auteurs 
ont trouvé que, pour d'autre fonae», la présence de l'oxy- 
gène était nécessaire. Mais il »e peut que la phosphores^ 
oence ne soit pas liée partout aux mêmes conditions. 



Y. — Phénomènes électriques che* les êtres vivants. 

Lorsque Galvani vit un mu&cle de grenouille se con- 
tracter toutes les fois que son nerf était en contact avec 
deux métaux, il crut que ce phénomène, qui excita alors le 
plus grand étonnement, témoignait de la production d'élec*- 
trieité dans les tissus vivant». Yolta démontra, au con^ 
traire, que la prépars^on neuro-snuftculaire ue fonotionnait, 
en réalité, que comme un rhéoscope sensible. Une obser- 
vation biologique mal comprise fut ainsi le point de départ 
d'un ensemble de reobco-càes qui ecMftptent parmi les plus 
fêcottdes non seulement de la seienee expérimentale, 
mais de la connaissance hu»wie en général. — Plus 
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tard, on s'aperçut qu'en établissant le bilan énergétique 
des organismes vivants, on retrouve souvent une quantité 
minime d'énergie sous forme d'énergie électrique. Cette 
faible quantité d'énergie électrique a-t-elle ou non une 
importance biologique ? Nous ne le savons pas jus- 
qu'ici (1). 

La théorie des piles liquides de Nernst a fait entrer le 
problème de l'électricité animale dans une période nou- 
velle. Nous pouvons affirmer aujourd'hui que toutes les 
fois qu'il se produit, dans un organisme, des différences 
de potentiel et des courants, nous avons affaire à un cas 
particulier de cette théorie; tout le problème de l'électri- 
cité animale se réduit, par conséquent, à savoir à quelle 
espèce de piles nous avons affaire chez les êtres vivants. 
Les exemples les plus souvent étudiés, à cet égard, sont 
ceux que fournissent les nerfs ou les muscles en état d'acti- 
vité ou en voie d'altération. Il apparaît, dans ces condi- 
tions, une différence de potentiel dont le sens est le sui- 
vant : si on fait passer le courant par un galvanomètre, 
l'électricité positive le traverse en allant de l'élément non 
actif ou normal à l'élément actif ou en voie d'altération. 
Or, on sait, d'autre part, que, dans l'activité musculaire 
comme dans la mort du muscle, il se forme de l'acide, et 
quelques auteurs ont soutenu qu'il en est de même pour 
le nerf (2) : il n'y a pas loin de là à considérer les courants 
observés comme une conséquence de cette production 
d'acide. Les ions H ont une vitesse de transport beaucoup 
plus grande que celle de n'importe quel anion : par consé- 
quent, si un élément musculaire en activité forme de l'acide, 
la vitesse de diffusion plus grande des ions H devra 
donner aux éléments voisins, qui sont au repos, une charge 

(1) Du Bois Reymond croyait à un rapport intime entre rélectricité 
et la vie : aussi a-t-il consacré sa vie entière à l'étude de l'électricité 
animale, et bien d'autres ontsuivison exemple. L'idée était-elle fausse? 
et tant de travail aurait-il été vain ? 

(2) A, D. Waller, Lectures on Physiology^ !'• série, Londres, 1897. 
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ques de8 tissus doivent être accompagnées de modifica- 
tions dans la nature et la concentration des électrolytes. 
D'autre part, partout où il y a séparation d'anions et de 
cations (que ce soit par suite de différences dans la vi- 
tesse relative de leur transport, que ce soit par suite 
d'une perméabilité spécifique de certaines membranes), il 
peut se produire des différences de potentiel. Aussi voyons- 
nous qu'en fait, presque toutes les activités physiologi- 
ques des tissus vivants sont accompagnées de l'apparition 
de différences de potentiel : activité des muscles, des 
glandes, de la rétine soumise à la lumière, etc.. 

Lesf. plantes elles-mêmes montrent des phénomènes du 
même genre, — surtout celles qui, comme le mimosa ou 
les plantes insectivores, conduisent relativement vite les 
excitations: or la conduction de l'excitation est précisément 
considérée depuis longtemps comme étant en rapport avec 
les modifications électriques qui accompagnent l'activité. 

Si on excite un nerf ou un muscle en une région déter- 
minée, cette région, nous venons de le dire, devient néga- 
tive par rapport à la région voisine qui est au repos. 
Mais bientôt c'est cette dernière qui devient à son tour le 
siège de l'excitation et c'est elle alors qui est négative par 
rapport à la région située plus loin, — et ainsi de suite. 
Ainsi il y a, dans l'excitation, comme un déplacement 
d'une région à potentiel négatif à partir de l'endroit pri- 
mitivement excité, et vers les deux extrémités du nerf. 
Bernstein a trouvé que cette onde négative se déplace 
avec la même vitesse que l'excitation elle-même, de sorte 
qu'il est possible que la différence locale de potentiel qui 
se produit au point excité soit la cause du transport de 
l'excitation. 

Hermann a montré comment on peut se représenter, 
dans ces conditions, le processus de la conduction de l'ex- 
citation dans le nerf (1). Admettons que le cylindre-axe est 

(l) Hermann, Handbuch der Physiol.y vol. II, 1'" partie, p. 193, 1879. 
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la partie excitable du nerf et qu'il est entouré d'une couche 
de liquide conductrice. Si une région du cylindre-axe est 
excitée, elle se charge négativement, et la région voisin(î 
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se charge positivement (fig. 14). Il se produit, par suite, 
dans le conducteur liquide, un courant microscopique 
ayant son anode en A et sa cathode en B. D'après les lois 
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de Texcitation électrique, dont nous parlerons plus loin, 
l'excitation se produit, pour la fermeture du courant, à la 
cathode, c'est-à-dire ici en B, — tandis que l'anode A re- 
vient à un état de moindre excitation, ou de repos. La 
même chose se répète ensuite pour B et la partie du 
cylindre-axe située plus loin, et ainsi de suite. 

Gomme autres exemples du rôle que peuvent jouer les 
particularités électriques des tissus, rappelons que Waller 
a réussi à enregistrer par des procédés électriques le début 
des phénomènes de la vie (dans l'œuf de poule, dans des 
tissus végétaux) et aussi la mort (1). 

Après ce que nous avons dit sur le rôle de la tension 
superficielle comme source du travail musculaire, sur l'ac- 
tion des ions vis-à-vis des solutions colloïdales, il nous 
suffira de rappeler que l'apparition de diiïérences de poten- 
tiel dans les tissus vivants peut encore agir en modifiant 
la tension superficielle. Il se peut que cet ordre de phéno- 
mènes donne lieu, dans l'avenir, à des applications inté- 
l'essantes de l'électro-physiologie (2). — Il est encore 
possible que l'absorption des liquides et la sécrétion soient 
déterminées en partie par des processus électriques. — La 
direction nouvelle que la chimie physique a fait prendre 
à toutes ces recherches ne saurait manquer de se révéler 
bientôt comme féconde. 

(1) A. D. Waller, C. R. de VAcad. des Sciences, vol. CXXXI, p. 485 
et 1173, 1900. — Proceedings Royal Society, vol. LXVIII, p. 79, 1901. 

(2) Cf. LcEB, Amer. Journ. of Physiol., vol. VI, p. 411, 1903. 
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IMPORTANCE BIOLOGIQQE DES SELS; ACTION EXCITANTE 
DU COURANT ÉLECTRIQUE 



I. — Différences entre les solutions nutritives 

DES ANIMAUX ET CELLES DES VEGETAUX. 

Depuis les travaux de Liebig, tout le inonde sait que les 
animaux et les champignons vivent aux dépens des plantes 
à chlorophylle : ce sont elles qui leur fournissent les maté- 
riaux de leur organisme, et aussi, — exception faite de 
l'oxygène, — l'énergie nécessaire à l'entretien de leur 
métabolisme. Les plantes vertes, au contraire, doivent se 
construire elle-mémes à partir de leur graine. Les maté- 
riaux nécessaires leur sont fournis par l'acide carbonique 
de l'air, par certains sels du sol et par l'oxygène de l'air. 
Au sol, elles empruntent des nitrates, des phosphates, des 
sulfates de NH4, ainsi que des sels de K, Ca, Mg, pour ne 
mentionner que les substances les plus généralement né- 
cessaires à l'édification de la substance vivante. Ainsi 
donc, la chlorophylle forme, à partir de l'acide carbonique 
de l'air, et sous l'influence de la lumière, du sucre et 
d'autres hydrates de carbone ; puis elle combine ces der- 
niers à des nitrates ou à des sels de NH4 et forme ainsi des 
albuminoïdes. La formation des nucléines est rendue pos- 
sible par les ions PO4. Les graisses peuvent se former 
aussi à partir des hydrates de carbone ; mais il n'est pas 
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interdit de penser que la chlorophylle est capable de pro- 
duire de la graisse plus directement, à partir de 1 acide 

carbonique. , , . 

La réalité de ces conceptions est prouvée par le fait que 
les plantes vertes peuvent croître,- cest-à-dire aug- 
menter plusieurs fois leur masse, dans des solutions salines 
déterminées. La solution suivante, par exemple, suUit 
pour les phanérogames : 

Ca (N03)s ...•••• \ SV^^'S 

KNO3. • • ] 

MgS04 + 7H20 J - 

KCl «g-^-^ 

Le tout dissous dans 3 à 7 litres d'«au. On ajoute à cette 
solution quelques gouttes de chlorure de fer (1). Les par- 
ties constituantes de la solution nutritive peuvent varier 
entre certaines limites, d'ailleurs étroites. 

Nous arrivons de suite, ici, à l'un des problèmes capitaux 
du sujet qui nous occupe ; quel rôle jouent les cations? La 
nécessité des anions ressort clairement du fait que ÎSUs, bU„ 
PO servent à la constitution des nucléines et albumines. 
Mais jusqu'à présent, nous ne pouvons pas soutenir qu'il 
en soit de même pour les cations K, Ca, Mg. Vraisemb a- 
blement, le potassium doit exister chez les plantes et les 
aïiimâux à l'état de combinaison non dissociable ; on sait, 
en effet que malgré la très faible teneur en potassium de 
l'eau courante, les plantes d'eau douce sont capables d en 
retenir de grandes quantités dans leurs tissus. Ce fait ne 
peut se comprendre qu'en admettant que ces plantes ch- 
mincnt les ions K, en les faisant entrer dans des combi- 
naisons organiques, de sorte que la pression osmotique 
des ions K à l'intérieur tle la plante, reste constam- 
ment pins basse que celle qu'ils ont dans l'eau de rivière. 

(1) Solution de Knop ; cilé d'après Pfeffer : Pflanzenphgsiologie. 
2« édit., vol. I, p. 1^3, 1893. 
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Hoppe-Seyler avait déjà attiré Tattention là-dessus (1). 

Pour Ga et Mg, les choses ne paraissent pas être aussi 
claires ; c'est du moins ce qui ressort du travail fondamental 
de Raulin sur les sels nécessaires à la nutrition des cham- 
pignons (2). 

Les recherches de Raulin sur V Aspergillus niger ont été 
faites dans le but de répondre à la question suivante : 
quelles sont les substances que doit contenir une solution 
nutritive, pour donner chaque fois une récolte d' Aspergillus 
maximale et de valeur constante, dans un temps et à une 
température donnés, et pour un matériel initial (spores) 
également donné ? 

Raulin a trouvé que la solution nutritive optimale devait 
avoir la constitution suivante : 

Eau 4. SOO grammes 

Saccharose 70 — 

Acide tartrique 4 — 

NH4NO3 i - 

(NH4)3P04 Ogr. 60 

K2GO3 0—60 

MgCOg. . . .- 0—40 

(NH4).2S04 0—25 

ZnS04 0—07 

FeS04 0—07 

K.Si03. 0—07 

A cela, il faut encore ajouter l'oxygène atmosphérique, 
essentiel à toute édification de substance vivante. 

Si nous considérons de plus près cette série de sub- 
stances, nous voyons qu'elle renferme un sucre et un acide 
gras, c'est-à-dire des substances, que seules les plantes 
vertes ont le pouvoir de fabriquer directement à partir de 

(1) D'autres faits sont à rapprocher de celui-ci : les cendres du 
muscle sont plus riches «n potassium que celles du sang; de même, 
les sécrétioQS glaadulaires ont une autre composition qiae le saiag. 

(2) Je oite le contenu du travail! de Raulin d'après Duclaux, Traité 
de microbiologie vol. I, p. 176 et soMvantes. 
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GOg. Une partie des ions H de Tacide tartrique sert sans 
doute à la neutralisation des hydroxylions, que la solution 
de Raulin doit à la présence des phosphates et des carbo- 
nates. Les ions NO3, NH^, SO4, servent 5 la synthèse des 
albuminoïdes ; les ions PO4 sont nécessaires à la forma- 
tion de la nucléine. 

Mais il reste encore les cations K, Mg, Fe, Zn(l). Raulin 
a trouvé qu'en supprimant tout le potassium de sa solution, 
ISAspergillus se développait encore, mais que la récolte 
n'atteignait plus que 1/25 de la valeur qu'elle avait en pré- 
sence de K. Quand il supprimait la trace de Zn, l'augmen- 
tation du poids de la substance vivante n'était plus que d'un 
1/10 de sa valeur en présence de zinc. Cependant, le zinc 
n'est sûrement pas un constituant nécessaire de la sub- 
stance vivante. 

Raulin a fait des recherches analogues, relatives aux 
autres sels de sa solution nutritive. Il est intéressant de 
constater de combien la récolte était plus élevée en pré- 
sence de chacun des sels constituants, qu'en leur absence. 
Dans le tableau suivant les nombres indiquent de combien 
le montant de la récolte en substance swlide était plus élevé 
en présence de l'élément considéré qu'en son absence : 

NH4 153 

PO3 18-2 

Mg . . . . ' 91 

K. .... : 25 

SO4 25 

Zn , . . 10 

Fe 2,7 

Si03 1,4 

Comme on le voit, l'absence de fer dans la solution nutri- 
tive n'amène qu'une diminution relativement minime de la 

(1) On pourrait encore faire remarquer que la solution Raulin ne 
contient ni Na, ni Ca; il semble établi que d'une façon générale le 
calcium, si important pour les animaux et les végétaux supérieurs, 
est d'une importance secondaire pour la culture des champignons. 
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récolte, fait .frappant, car le fer semble nécessaire à la 
constitution de la substance nucléaire. 

Nous sommes ainsi amenés à penser qu'il est possible 
que la solution nutritive nécessaire à une plante ne con- 
tienne pas seulement les substances qui sont nécessaires à 
la construction de la substance vivante (comme par 
exemple la plupart des anions, et encore K, Mg, NH4;, 
mais encore des substances qui, sans jouer un tel rôle, ont 
cependant leur importance. Par exemple le zinc, dans la 
solution Raulin. 

Quel est donc le rôle de ces cations ? Pour trouver une 
solution à ce problème, considérons d'un peu plus près le 
rôle que jouent les sels chez les animaux. Mes recho.ches 
m'ont amené à penser qu'il existe deux sortes de substances 
dans les solutions nutritives : les substances nutritives 
proprement dites, et les substances protectrices, (atoiis 
parmi les premiers : COg, NH^, PO4, SO^, et vraisembla- 
blement aussi, du moins pour certains organes, K. 

Les animaux tirent leurs albuminoïdes des plantes, et c'est 
pourquoi Ton trouve qu'en général NH4 et NO3 sont super- 
flus dans les solutions nutritives qui leur sont destinées. J'ai 
spécialement étudié ce sujet chez les larves d'oursin et me 
suis convaincu que l'addition de NO3, NH4 à l'eau de mor 
ou aux solutions artificielles, ne produit jamais d'accéléra- 
tion de croissance. Mais, d'autre part, il y a deux métaux 
qui sont d'une importance toute spéciale pour tous les ani- 
maux et qui manquent totalement dans la solution Raulin, 
ce sont Na et Ca. Le sodium manque d'ailleurs également 
dans les solutions nutritives habituellement employées 
pour les phanérogames. 

Je crois donc que ces sels jouent, au moins en partie, le 
rôle de substances protectrices, en ce que leur absence 
amène une modification de la structure physique ou 
d'autres propriétés des cellules. C'est ce que rendent par- 
ticulièrement net les recherches sur les animaux marins 
auxquelles je viens de faire allusion. 



Digitized by VjOOQ IC 



138 IMPORTANCE BIOLOGIQUE DES SELS 

Nous avons déjà vu que les Gammarus vivant dans l'eau 
de mer meurent dans l'eau distillée au bout d'une heure 
environ, parce qu'elle ne contient pas de sels de Na,K,Ca, 
ni de Mg(les sels de magnésium sont d'ailleurs beaucoup 
moins nécessaires que les autres). Comme anion, le chlore 
suffit. En l'absence de Na, de K, ou de Ca, l'animal ne vit 
que quelques heures, quelle que soit d'autre part la for- 
mule de la solution. Dans un mélange de NaCl, KCl, CaClg, 
il peut vivre deux jours environ, et plus encore si on ajoute 
du MgClg. Mais on ne saurait admettre que la mort si rapide 
en Tabsencedes trois cations Na, K, Ca, — elle se produit, 
dans ce cas, au bout d'une heure — soit due à ce que l'animal 
utilise ces sels pour la synthèse de sa substance vivante. 
Un est pas vraisemblable non plus, d'après les recherches 
exposées plus haut sur la diffusion des sels hors du corps, 
que l'organisme perde plus que des traces de ces sels, en 
un temps aussi court. Il y a plutôt lieu de supposer qu'e» 
Tabsence de ces sels il se produit des modifications 
physiques du protoplasme qui changent la perméabi- 
lité ou rendent la vie impossible de quelque autre ma- 
nière. 

Cette conclusion s'appuie sur le fait qu'on peut diluer 
l'eau de mer jusqu'à tripler environ son volume sans com- 
promettre la vie des Gammarus, Seule, une dilution à 
10 volumes produit rapidement la mort. Si l'appauvrisse- 
ment en sels -des animaux était la cause de leur mort, une 
dilution du double de l'eau de mer devrait également amener 
la mort, quoique plus lentement. Or, ce n'est pas le cas. 
Les solutions artificielles, dans lesquelles NaCl, KCl, 
CaClg sont contenus dans le même rapport que dans l'eau 
de mer, agissent comme cette dernière lorsqu'on les 
dilue. 

Tout cela indique bien qu'il se produit des modifications 
dans Tétat physique des cellules ou dans certaines de leurs 
parties. Les phénomènes de cytolyse, qui réduisent rapi- 
dement à leur stroma les œufs d'oursin placés dans des 



Digitized by VjOOQ IC 



DIFFÉRENCES ENTRE LES SOLUTIONS NUTRITIVES 139 

solutions de concentration trop faible ou trop forte, con- 
firment également cette conclusion. 

Mes recherches sur les substances nécessaires à la régé- 
nération et à la croissance chez Tubalaria m'ont donné des 
résultats tout à faits analogues. Les polypes vivent dans 
une solution qui contient NaCl, KCl, CaCl^, MgCl2, dans 
les rapports où ils se trouvent dans Teau de mer, soit : pour 
100 molécules de NaCl, 2 mol. Cadj, 2,2 moU KGl, et 
7,8 mol. MgClj. EnTabsence de l'un des trois premiers sels 
il n'y a pas régénération, mais l'animal meurt rapidement. 
(Il y a encore une substance nécessaire à la croissance, 
c'est le bicarbonate de soude COgNaH, qui maintient la 
neutralité de la solution. Mais nous en dirons plus long à 
ce sujet ultérieurement.) Si on dilue l'eau de mer au doublé 
de son volume avec de Teau distillée, la vitalité n'est pas 
diminuée ; de même avec une solution nutritive artificielle. 
Mais si on dilue au triple, la mort se produit bientôt, et, 
dans ce cas, des modifications de structure physique sont 
immédiatement visibles (cytolyse ?)• 

Les conditions nécessaires au développement des œufs 
de Strongylocentrotus lividus sont tout à fait analogues. 
En première ligne, NaCl, KGl, CaClg sont indispensables, 
car en l'absence de l'un de ces sels, la segmentation ne se 
produit pas, même si tous les autres constituants de l'eau 
de mer sont présents dans la solution. Une substance comme 
NaHCOg, capable de maintenir la neutralité de la solution, 
est également nécessaire pour le développement de ces 
œufs. Mg et SO4 sont utiles si l'on veut avoir un déve- 
loppement parfait, mais leur absence est loin d'être aussi 
nuisible que celle de Na, Ga ou K. On peut donc en somme 
considérer comme suffisante pour le développement des 
larves d'oursin une solution nutritive contenant NaCl, 
KGl, GaGl,, MgCl^, MgSO^, NaHGO,. D'autres consti- 
tuants de l'eau de mer Fe,P04 sont sans importance. Ici 
encore, nous ne pouvons guère considérer les substances 
a nécessaires » comme étant des substances nutritives, 
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puisque les animaux empruntent leurs aliments à des 
plantes (1). 

Une solution ayant la composition de Feau de mer devait 
également être propre au maintien de la vitalité des tissus 
isolés d'animaux marins. Le D*" Rogers a récemment 
recherché quelles solutions pouvaient maintenir le plus 
longtemps en activité le cœur isolé d'un crabe marin. Il a 
trouvé que l'eau de mer était très appropriée à cette fin. 
Mais, fait remarquable, l'action de l'eau de mer est encore 
plus propice, lorsqu'on lui ajoute du calcium. De même la 
solution dite « eau de mer artificielle de van't Hoff » (100 mo- 
lécules NaCl, 2,2 KCl, 3 GaCl^, 7,8 MgCl^, 3,8 MgSO^) 
donne de bons résultats, pourvu qu'on lui ajoute un peu de 
bicarbonate de Na. 

Or il est très remarquable que les tissus des animaux 
terrestres, comme la grenouille, la tortue, et, à ce qu'il 
semble, des vertébrés en général exigent pour être main- 
tenus en vie en dehors de l'organisme, une solution qui ne 
diiïère que par la concentratibn de celle qui convient pour 
Gammarus ou Tubularia. 

La concentration de la solution saline appropriée aux 

tissus des animaux terrestres est environ celle d'une solu- 

N 
tion de NaCl -^ environ ; elle varie un peu pour les diffé- 

o 

rents animaux. 

Pour conserver longtemps l'activité du cœur des ani- 
maux à sang froid, Ringer recommande la solution sui- 
vante (2) : 

Eau 1.000 grammes 

NaCl 6 — 

KCl gr. 075 

CaCl2 gr. i 

NaHCO^ gr. 1 



(1) Oa sait que Herbst a fait une étude soigneuse des substances 
nécessaires au développement des œufs d'oursin. 
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Rusch(l) a employé aussi avec succès cette solution pour 
le cœur isolé des animaux à sang chaud ; mais dans ce cas 
la concentration du NaCl doit être portée à 8 grammes. 

Locke (2) a recommandé la solution suivante pour le cœur 
isolé du lapin : 

Eau 1.000 grammes 

NaCl 9 à 10 - 

KCl gr. 2 

CaCl, gr. 2 

NaHCOg gr. 1 

Cette solution agit encore plus favorablement lorsqu'on 
lui ajoute un gramme de glucose. La solution de Locke ne 
se distingue de celle de Ringer que par sa teneur plus 
élevée en KCl et CaClg; ses chiffres se rapprochent des 
valeurs trouvées par Abderhalden pour ces sels dans le 
sérum du lapin (0,024 p. 100 CaCl^ et 0,042 p. 100 KCl). 

Il est très remarquable de constater que la solution la 
mieux appropriée pour permettre la survie des tissus ani- 
maux comme le cœur correspond parfaitement à celle qui 
est la meilleure pour les animaux marins comme Gam- 
marus ou Tubularia. En effet, si nous convertissons les 
chiffres de Locke ou d' Abderhalden en chiffres exprimant 
la concentration en molécules-grammes, nous obtenons les 
mêmes rapports entre les quantités de NaCl, KCl, GaCl , 
que ceux qu'on trouve pour tous les animaux marins, soit 
environ 100 molécules NaCl, 2 molécules KCl, 2 molécules. 
CaClg. 

Pour les animaux marins, disons en passant que la 
teneur en KCl ou CaCl2 de la solution optimale peut varier 
dans de certaines limites, et il en de même pour les solu- 
tions artificielles qui conviennent aux tissus des animaux, 
terrestres, comme le montre une comparaison des solutions 
de Ringer et de Locke. 



(1) Cité d'après Rusgh, Pfîugers Archiv, vol. LXXIII, p. 535, 1898. 
('A) Locke, Zentralblatl fiïr physiologie, vol. XIV, p. 670, 1901. 
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On pourrait partir de là pour prétendre que nous por- ♦ 
tons toujours avec nous, comme une sorte de legs hérédi- 
taire, de Teau de mer sous forme de sérum. Mais Ton peut 
aus/i retourner la chose, et dire que si Feau de mer con- 
tient une faune beaucoup plus riche que Teau douce, c'est 
qu'elle a justement une composition idéale pour les tissus 
animaux. 

Que le mélange : 100 molécules NaCl, 2 mol. KCl, 2 
mol. CaCl^, ne joue pas le rôle d'une solution nutritive, 
mais en première ligne celui d'une solution protectrice, né- 
cessaire pour conserver certaines propriétés physiques de 
la substance vivante, c'est ce qui ressort bien des faits 
suivants, déjà exposés dans une leçon précédente. 

Les larves écloses de Fundulus vivent aussi bien dans Teau 

distillée que dans l'eau de mer. Ce fait prouve que la nutrition 

de ces animaux n'est liée en aucune façon à l'un quelconque 

des sels contenus dans Teau. Placés dans une solution pure 

de NaCl à la concentration qu'il a dans Teau de mer, envi- 

N 5 
ron -^ ou - N, des poissons meurent en moins de 12 heures. 

Z o 

Si on ajoute un peu de CaClg, ils ne vivent pas plus de 
24 heures. Pour les conserver longtemps en vie — plus de 
10 jours dans mes expériences — il faut employer une solu- 
tion contenant environ 100 molécules NaCl, 2 mol. KCl, 2 
mol. CaClg. Or telle est la solution qui paraît convenir en 
général à tous les organismes. 

Ce résultat indique bien que cette association de molécules 
qui constitue le noyau de toutes les solutions nutritives 
animales, ne fonctionne pas en réalité comme « nutritive », 
mais comme « protectrice )>. 

Les animaux empruntent leurs sels à leur nourriture. Les 
animaux marins peuvent peut-être puiser dans Peau de- 
mer une partie des sels dont ils ont besoin. En tout cas, 
les plantes marines empruntent certains anîons à Teau de 
mer, de même que K, Mg, Ca, là où ce dernier est néces- 
saire. Les plantes d'eau douce font de même. Mais l'exem- 
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pie de ces dernières montre justement que là où il s'agit 
de prendre des substances nécessaires à la nutrition, la 
concentration du milieu extérieur importe peu, comme on 
peut le remarquer chez les animaux par rapport à NaCl, 
KCl, GaCl<2. Cela me semble être encore un indice mon- 
trant que les substances dont la présence est nécessaire 
dans les solutions destinées aux animaux, ne fonctionnent 
pas en première ligne comme substances nutritives. 

Les sels de soude, accessoires pour les plantes, sont 
importants pour les solutions destinées aux animaux : c'est 
là un fait particulièrement digne d'attention, et d'autant 
plus étonnant que tous les travaux récents ont contribué à 
diminuer de plus en plus la différence profonde qu'on pré- 
tendait voir antérieurement entre les animaux et les plantes. 
Même les éléments des instincts animaux, les tropismes, 
par exemple, sont communs aux animaux et aux plantes. 
Nous devons donc supposer que le sodium est peut-être 
en rapport avec les fonctions qui distinguent l'animal de 
. la plante, notamment les processus de contraction rapide 
dans lesquels les muscles et les nerfs jouent un rôle, et 
qui (en tant que contractions cardiaques, mouvements respi- 
ratoires) sont indispensables à Tanimal, tandis qu'ils man- 
quent chez la plante. 

Deux problèmes se posent donc à nous: 1^ rechercher s'il 
y a une variable physique qui*^oit influencée par l'action 
combinée de NaCl, KCl, CaClg; 2° voir s'il y a des proces- 
sus spécifiques chez l'organisme animal, dans lesquels Na, 
K, et Ga, puissent jouer un rôle particulier. — Nous n'en- 
trerons pas ici dans la première question; nous Tavons 
déjà effleurée dans la IIP leçon. Des recherches concer- 
nant l'influence des sels sur la cytolyse pourraient apporter 
de nouvelles contributions à cette question. Mac Gallum a 
trouvé, à ce sujet, que les sels de calcium diminuent l'ac- 
tion cytolytique de la saponine. Nous allons aborder, en 
revanche, la question du rôle que jouent Na, Ca, et K, 
dans certains processus spécifiques. 
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If. — Théorie de l'excitabilité; rôle de Na, K, Ca, 

CHEZ LES animaux 

En 1899, je formulai quelques hypothèses que je jugeais 
pouvoir conduire à une théorie générale de Texcitabilité. 
Je me représentais que les métaux ou les ions métalliques 
étaient liés dans les tissus à certaines substances organiques 
comme les acides gras — ou aussi la lécithine, — ou les 
corps albuminoïdes, et que la substitution d'un métal à un 
autre changeait les propriétés physiques de ces combinai- 
sons, par exemple la tension superficielle, la viscosité, le 
pouvoir d'absorption de l'eau, et Tétat d'agrégation. Les 
manifestations vitales et les phénomènes d'excitabilité 
dépendraient de la présence dans les tissus de certaines 
combinaisons métalloprotéiques, ou de savons métalliques, 
dans des proportions définies (1). 

J'ai appliqué cette idée à l'étude d'un phénomène qui 
n'avait été étudié jusque-là qu'incidemment, à savoir les 
contractions rythmiques des muscles du squelette. J'ai 
trouvé que de telles contractions rythmiques ne se produi- 
seot que dans les solutions d'électrolytes, c'est-à-dire en 
présence de combinaisons qui peuvent s'ioniser. Dans les 
solutions de non électrolytes (urée, sucre, glycérine), ces 
secousses ne se produisent pas. Mais ces contractions 
rythmiques ne sont possibles que dans certaines solutions 
salines. Toutes les solutions de sels de sodium peuvent 
les provoquer, mais dans NaCl à 0,7 p. 100 elles commen- 
cent plus tard et sont moins violentes que dans une solution 
équimoléculaire de NaBr. 

J'ai pu établir, de plus, que les sels de soude ne pro- 

(1) LoKB, Pfîugers Archiv. vol. LXXV, p. 303, 1899. Am. Journ. of 
PhysioL, vol. III, p. 337, 1900. Festschrift fur" Professer Fick, Wûrz- 
burg, 1899. 

L'hypothèse de l'existence de combinaisons ionoprotéiques a été 
exposée indépendamment de mçi par Pauli (W. Pauli, Wiener Akad. 
Anz.y 12 octobre 1899. Uber physik. cfiem. Melhoden^ etc. Wien, 1900). 
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voquent les contractions rythmiques que si les cellules 
musculaires contiennent des ions Ca à une. concentration 
suffisante. Aussitôt qu'il y a manque d'ions Ca dans les 
tissus, les ions Na sont incapables de provoquer des con- 
tractions rythmiques. Mais si nous ajoutons alorsi à la 
solution de NaCl des sels de Ca à une très forte concen- 
tration, il ne se produit pas non plus de contractions. 
Tout se passe donc comme si la présence d'une certaine 
quantité d'ions Na provoquait les contractions, mais qu'elles 
ne soient plus possibles lorsque le rapport des ions Ga 
aux ions Na devient trop grand, ou trop petit. Il semble 
donc que le muscle ne soit excitable que lorsque le rapport 

G Na 
de la concentration des ions Na aux ions Ga : ^ -, , dans 

L.da 

son tissu, se maintient entre certaines limites. 

J'ai cherché à montrer le bien fondé de cette vue dans une 
longue série de recherches, et nous allons entrer mainte- 
nant plus avant dans ce sujet. Je ferai d'abord remarquer 
que les ions Mg peuvent, comme les ions Ga, exercer une 
action inhibitrice. 

Tous les sels à métaux monovalents agissent, d'autre 
part, comme les sels de soude, — car ils provoquent des 
contractions rythmiques; — mais tous ces sels ont des effets 
accessoires par suite desquels les contractions ne durent 
pas aussi longtemps que dans les solutions de NaGl. G'est 
ainsi que dans le KGl, le muscle se contracte un petit 
nombre de fois, puis devient inexcitable. Dans LiGl les 
contractions peuvent durer un jour. Mais comme K et Na 
sont les seuls métaux monovalents présents dans le mus- 
cle, nous n'avons pas besoin d'envisager ici l'action de 
NH4 ou de Li. Les sels de Mg, comme les sels de Ga, 
empêchent Faction excitante d'une solution de NaGl. Gomme 
je le remarquais déjà il y a six ans, si les muscles de notre 
corps ne se contractent pas continuellement comme notre 
cœur, nous le devons aux sels de Mg et de Ga de notre 
sang. 

LOEB 10 
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Nous pouvons peut-être répondre maintenant, au moins 
d'une manière provisoire, à la question de savoir comment 
il se fait que les sels de soude, m peu important» pour les 
plantes, soient indispensables aux animaux. Si notre hypo- 
thèse est exacte, on peut admettre que toutes les contrac- 
tions musculaires reposent sur une substitution d'ions Na 
ou K aux ions Ca ou Mg, ou vice versa. Chez les^plantes, 
qui n'ont pas de muscles, le NaCl peut donc manquer. II 
en est de même pour le Ga, comme le montre ta solution 
de Raulin. ^ 

Dans une solution de NaCl ^, il s^écoule ordinairement 

o 

un temps assez long (une heure ou plus, à la température 
du laboratoire) avant que les contractions commencent, 
tandis que dans une solution plus concentrée les secousses 
commencent plus vite. J'en conclus qu'une quantité suffi- 
sante de molécules de NaCl ou d'ions Na doit diffuser dans 
le muscle avant que les contractions puissent se produire, 

G.Na 
et que dans le muscle normal le quotient ./ p est trop petit 

pour qu'elles se produisent. 

L'addition d'une petite quantité de NaOH accélère le 
phénomène, peut-être en accélérant la diffusion du sel 
dans le muscle. L'action inhibitrice du GaCl^ me conduisit 
à faire des. recherches avec les sels qui précipitent le cal- 
cium, ou qui abaissent la concentration des ions Ga ou 
Mg libres. J'ai pu alors constater que les sels comme 
l'oxalate, le fluorure, le citrate, le tartrate de soude, provo- 
quent, à des concenirations beaucoup moindres et beau- 
coup plus rapidement que le chlorure ou le succinate de 
soude, des contractions rythmiques dans le muscle isole de 
la grenouille. 

Quand on plonge le nerf dans des solutions de ces sels, 
il se développe en lui, avant que les secousses commen- 
cent, une augmentation d'extabilité électrique, semblable à 

(1) LoEB, Am, Journ. ofPhysiol., vol. V, p. 862, 1901. 
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nionemuSj hydroméduse de Wood's Hole, dans une solution 
de NaCl isotonique ou hypertonique vis-à-vis de Feau de 
mer, les contractions apparaissent; ajoutons une quantité 
suffisante d'un sel de Ca ou de Mg, l'apparition des con- 
tractions est retardée ou empêchée. Dans une solution pure 
de NaCl, les contractions cessent bientôt pour réapparaître 
si on ajoute un peu de CaCl2. 

Ce phénomène laisse supposer que dans l'eau de mer 
normale le centre des méduses contient relativement trop 
de Ca ou de Mg ; les contractions ne deviennent possibles 
que si on Te met dans une solution pure de NaCl, ce qui 

(^ TVT 

élève la valeur du quotient >t7s- . Mais dès que ce quotient 

atteint une valeur trop forte, elles cessent, et ne réappa- 
raissent que si, en ajoutant un sel de Ca, on abaisse de 
nouveau la valeur de ce quotient. 

Sur mon conseil, le D^ Lingle (1) a fait des recher- 
ches sur le ventricule du cœur de tortue, pour voir si les 
conditions de la contraction cardiaque n'étaient pas les 
mêmes. On sait que le sinus veineux isolé du cœur delà 
grenouille bat avec le même rythme que le cœur intact, 
mais que le ventricule isolé ne continue pas à battre dans 
le sang. Le sinus veineux se comporte ainsi comme le 
bord de l'ombrelle de la méduse, et le ventricule comme le 
centre. Lingle a trouvé que le ventricule peut battre spon- 
tanément, si on le plonge une demi-heure dans NaCl pur. 
Il cesse de battre si on le laisse longtemps dans cette 
solution, probablement parce qu'il pénètre trop de Na dans 
le ventricule. Si on le retire à temps de la solution de NaCl 
et qu'on le mette un certain temps dans une chambre hu- 
mide, il peut, s'il est bien fourni d'oxygène, continuer à 
battre pendant des jours. Aucune autre substance ne peut 



(1) Lingle, Amer. Journ. ofPhysiol., vol. IV, p. 265, 1901; vol. VIII, 
p. 75, 1902. 
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fications dans Torgane vivant. Tel paraît bien être le cas 

pour les contractions rythmiques du muscle d^ Gonione- 

mus. 

Le D*" Lingle a répété la même expérience sur le 

ventricule, et il a trouvé que dans les solutions pures de 

sucre, il ne se produit pas de contractions, même quand 

le muscle reste une journée entière dans cette solution, 

N 
mais que si on le met ensuite dans le NaCl — elles recom- 

o 

mencent aussitôt. C'est donc que les contractions étaient 
impossibles dans la solution sucrée sans que le muscle 
subît un dommage irréparable. 

Lingle a recherché quel degré de concentration devait 
atteindre la solution de NaCl pour provoquer les contrac- 
tions du ventricule. 11 a trouvé que dans un mélange de 

N N 

98 ce. de saccharose -r — [- ^ ce. NaCl—, ou 96 ce. de 

% 8 

N , N . 

saccharose y -p 4 ce. NaCl— , il ne se produit pas de con- 
4 o 

tractions spontanées, tandis qu'un mélange de 90 ce. de 

N N 

saccharose y -j- 10 ce. de solution de NaCl — provoque 

des contractions rj^thmiques. 

Tout coci semble indiquer que la cause des battements 
rythmiques doit être cherchée dans un échange entre Na 
(ou K) et Ca (ou Mg) dans certains composés contenus 
dans le muscle. Dans mon livre sur la Physiologie com- 
parée du cerveau (notamment dans l'édition anglaise), j'ai 
Indiqué que la variable qui décide de ce phénomène pour- 
rait être un changement dans la tension superficielle. 

En 1901, j'ai décrit une forme d'excitabilité dumuscle qui 
n'avait pas encore été signalée, autant que je sache. Cette 
excitabilité est provoquée par les sels qui précipitent le 
calcium ou diminuent la concentration de ses ions, à savoir 
les citrates, les oxalates, les fluorures, carbonates, phos- 
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phates, etc. (1). Quand on met un muscle de grenouille 

N 
dans une solution — de citrate de soude, et qu'il y reste 2 

ou 3 minutes, il donne des contractions tétaniques ou 
convulsives dès quon Ven retire. Ces contractions peu- 
vent durer une minute; elles s'arrêtent dès qu'on replonge 
le muscle dans la solution. On peut répéter ce phénomène 
plusieurs fois de suite. 

Le D'' Zœthout a trouvé dans mon laboratoire que 
cette réaction peut être provoquée plus vite et plus sûre- 
ment si on ajoute à la solution une petite quantité d'un 
sel de K. Le K agit peut-être en inhibant la tendance qu'a 
le muscle à se contracter rythmiquement dans la solution 
même. J'ai souvent remarqué que les muscles qui ont 
commencé une fois à se contracter rythmiquement dans la 
solution de citrate, ne donnent plus, lorsqu'on les en retire, 
les contractions-violentes et convulsives plus haut décrites. 
J'ai nommé provisoirement cette réaction « réaction de 
contact », parce qu'elle résulte d'un changement du milieu 
dans lequel se trouve le muscle. La figure 15 représente 
l'appareil employé pour mettre ce fait en évidence. 

Quand on ne met qu'une partie du gastrocnémien hors 
de la solution, seuls les faisceaux de fibres en contact avec 
Fair entrenten contraction tonique. Ceux qui restent dans 
la solution demeurent en repos. La réaction est donc un 
phénomène purement local, se produisant dans chaque 
cellule muscmlaire. 

Cette réaction se produit non seulement lorsque le muscle 
est mis en contact avec l'air, mais encore avec CO2 , l'huile, 
le toluène, une solution de sucre ou de glycérine. Or, tous 
ces corps sont des non-électrolytes et je croyais d'abord 
n'avoir affaire ici qu'à la « secousse d'ouverture » d'un cou- 
rant galvanique. Mais toute une série de faits semble con- 
tredire cette idée. D'abord, on n'obtient pas de « secousse 

(1) Lœb, Amer, Journ. of. Physiol., vol. V, p. 862, 1901. 
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de fermeture » — c'est-à-dire que le muscle ne se con- 
tracte pas — quand il passe de Tair dans la solution de 

citrate. Ensuite ta 
période de latence, 
c'est-à-dire le temps 
qui s'écoule entre le 
moment où Ton sort • 
le muscle de la so- 
lution de citrate et 
la contraction, est 
relativement grand, 
car il peut être 
d'une seconde ou 
plus. 

Quand le muscle 
a atteint son plus 
haut degré d'excita- 
bilité dans. la solu- 
tion de citrate, il y 
a aussi tétanos si 
on le retire d'une 
solution de sucre ou 
de glycérine pour 
le laisser à Tair, tan- 
dis que la contrac- 
tion cesse dès qu'on 
le remet dans la so- 
lution de sucre. 
Mais dans cette der- 
nière solution , l'exci- 
tabilité diminue tel- 
lement vite qu'il faut ensuite replonger le muscle dans la solu- 
tion de citrate de soude pour faire réapparaître le phénomène. 
L'excitabilité de contact (1) que le muscle acquiert dans 

(1) « Kontaktreizbarkeit ». L'auteur emploie en anglais le terme de 
« contact irritability » [N, du Trad.). 



c 





FiG. lo- — Dispositif permeLlant de montrer la 
« réaction de contact » du muscle. Le verre D, 
contenant la solution saline, repose sur une 
plaque métallique S, mobile le long du pied ver- 
tical. En élevant ou abaissant S, le muscle M 
peut être mis à volonté dans la solution ou dans 
l'air, sans lui imprimer de secousse. 
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une solution de citrate de soude ou de K, disparait très 
vite non seulement dans une solution de sucre, mais encore 
dans le chlorure de sodium ou le LiCl. 

Les solutions qui précipitent le calcium ou abaissent la 
concentration de ses ions sont les seules à produire Texci- 
tabilité de contact. Quelle que soit l'action de ces sels, le 
fait que cette forme d'excitabilité apparaît déjà au bout 
d'une minute ou même moins, prouve qu'il n'y a que la 
couche superficielle du muscle ou de ses cellules qui soit 
modifiée. FI est impossible que les anions de ces sels 
pénètrent plus profondément dans les cellules, dans un 
temps aussi court. Il se produit donc dans la couche super- 
ficielle des cellules du muscle une diminution de la concen- 
tration des ions Ca. Dès que cette couche superficielle 
anormale est réalisée, le muscle se contracte pour chaque 
passage du citrate, carbonate, ou fluorure, à l'air, l'acide 
carbonique, Phuile, etc.. Mais s'il reste dans l'un de ces 
derniers milieux, ou dans le chlorure de sodium pur, il 
perd son « excitabilité de contact », ce qui est dû, à mon 
avis, à ce que les sels de calcium ou les ions Ca vont de 
l'intérieur de la fibre musculaire à la surface, de sorte que 
la surface se rapproche de sa composition primitive. Remet- 
tons ensuite pendant un temps très court le muscle dans le 
citrate ou le carbonate de soude, il y a de nouveau dimi- 
nution des ions Ca à la surface, et l'excitabilité de contact 
réapparaît. 

Zœthout a trouvé que dans une solution pure d'un sel de 
calcium le muscle se relâche, tandis qu'il a tendance à se 
raccourcir dans une solution d'un sel de K. Il admet, en 
conséquence, que la réaction de contact est due à ce que 
les ions K entrent en combinaison dans le muscle à la place 
des ions Ca. Cela est possible, mais n'explique pas pour- 
quoi cette réaction ne se produit que lorsque le muscle est 
retiré de la solution de citrate et non pendant qu'il est 
dedans. 

Je crois, cependant, que l'idée d'après laquelle la con- 
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traction musculaire serait due à une substitution d'ions K 
aux ions Ca mérite d'être considérée sérieusement. Il y a 
plusieurs années que j'ai fait remarquer, dans mes leçons, 
que la contraction musculaire que détermine l'excitation 
galvanique peut être due à une substitution de ce genre 
(noter, à ce sujet, que la vitesse de transport des ions K 
est beaucoup plus grande que celle des ions Na). 

Tontes ces recherches montrent donc qu'un échange 
d'ions K ou Na contre des ions Mg ou Ca (ou réciproque- 
ment) dans certaines combinaisons du protoplasma parait 
être une condition essentielle et peut être la cause des 
phénomènes de contraction. Mais une question se pose 
tout de suite : qnel rôle jouent alors les phénomènes dias- 
tasiques, tels que les oxydations, la production de GOg ? 
(La présence de l'oxygène est très nécessaire à la contrac- 
tion). J'ai indiqué autrefois (dans l'édition anglaise de ma 
Physiologie du cerveau) que le rôle des sels n'est peut-être 
que de réaliser une certaine fluidité du protoplasma ou de 
maintenir la tension superficielle à un certain niveau, ce 
qui permettrait auxprocessus diastasiques de déterminer les 
changements nécessaires à la contraction. Mais il y a en- 
core une autre hypothèse à considérer. Les métaux n'exis- 
tent pas seulement à l'état de combinaisons dissociables, 
mais aussi à l'état de combinaisons non dissociables (fer 
de l'hémoglobine). Les phénomènes diastasiques ne pour- 
raient-ils pas avoir pour rôle de libérer certains métaux de 
combinaisons de ce genre et de les ioniser, — ce qui faci- 
literait l'échange des ions entre certaines combinaisons 
dissociables ? Le rôle des sels dans la coagulation du lait 
montre la vraisemblance d'une telle hypothèse : certains 
métaux devant être libérés d'une certaine combinaison, 
pour qu'agissent les sels introduits du dehors. 

Il y a deux ans, j'ai fait des recherches qui semblent 
montrer que les sels jouent un rôle de ce genre dans les 
contractions d'une méduse de la oôte de Californie, Po/i/or- 
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ccA/s. Comme elles n'ont pas encore été publiées, J'entrerai 
dans un peu plus de détails à leur sujet. 

Ringer avait déjà observé que les sels de Ba provoquent 
des secousses dans le muscle de grenouilte : j'ai pu con- 
firmer cette d^Dnnée. Tous les sels solubles de baryum 
provoquent des contractions rythmiques du muscle isolé 
de grenouille, et le seuil d'excitation J est beaucoup plus bas 
pour les sels de baryum que pour les sels correspondants 
de sodium. Mais les contractions s'arrêtent bientôt à cause 
de la grande toxicité des sels de baryum. Je supposais 
qu'une solution pure de CaClg ou SrClg agirait sur le muscle 
comme une solution de BaCl^, mais cette hypothèse, faus&e 
dans le cas du muscle, se confirma pour une méduse, le 
Polyorchis . Le centre isolé de cette méduse ne donne pas 
de contractions rythmiques dans Teau de mer, et se com- 
porte à ce point de vue comme celui de Gonionemus; il s'en 
distingue en ce qu'il ne donne pas de contractions dans le 
chlorure de sodium pur pendant les deux à six premières 
heures. Les jours suivants, il donne longtemps et à plu- 
sieurs reprises des contractions spontanées. 

Dès que ces contractions ont cessé dans une solution 
pure de NaCl, on peut à tout moment provoquer quelques 
contractions isolées en mettant au contact de la sous- 
ombrelle une goutte d'une solution d'un sel de potassium. 
Mais on ne peut pas obtenir par ce moyen de contractions 
rythmiques et durables. 

Pour avoir des contractions rythmiques régulières du 
centre isolé de Polyorchis, il faut ajouter à la solution de 
NaCl une petite quantité d'un sel précipitant le calcium 
(oxalate, fluorure, citrate, etc., de soude). J^ai employé 
habituellement le citrate de soude, parce qu'il est relative- 
ment inoffensif, et cependant très actif. Quand on mélange 
10 centimètres cubes d une solution moléculaire de citrate 

3 
de soude à 100 centimètres cubes d'une solution - N de 

o 

JVaCl, il y a la plupart du temps apparition immédiate de 
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contractions rythmiques du centre isolé, qui peuvent durer 

ensuite une heure ou plus longtemps. 

On peut encore provoquer immédiatement l'apparition 

des contractions, en ajoutant une trace d'acide. L'acide 

carbonique est suffisant dans ce but, et je suppose que cet 

acide, qui se forme continuellement dans l'organisme, joue 

un rôle capital dans la production des contractions 

rythmiques. L'addition d acide fait battre le centre isolé 

de Polyorchis même dans Teau de mer; il faut ajouter pour 

N 
cela 1 ce. 5 à 2 centimètres cubes d'HCl -rrrrr à 100 centi- 

100 

mètres cubes d'eau de mer. Les alcalis ont une action 

inverse. Je suppose queTacide agit ici comme les citrates, 

oxalates, etc., c'est-à-dire en faisant sortir le calcium (et 

le magnésium ?) de leurs combinaisons organiques dans 

la cellule musculaire et en facilitant ainsi l'échange entre 

Ca (ou Mg) et Na (ou K). 

Cette idée est basée sur l'analogie avec les observations 
faites relativement à l'action des acides, oxalates, citrates, 
dans la coagulation du lait (1). 

Nous arrivons maintenant à un fait très remarquable, 
et qui semble au premier abord en contradiction avec ce 
qui vient d'être dit : on peut provoquer avec une sûreté 
absolue des contractions rythmiques dans le centre isolé 
de Polyorchis, quand on le met dans une solution pure de 
CaClg, BaClg, SrClg. Au lieu de dissoudre le GaGlg dans 
l'eau distillée, on peut l'ajouter à une solution de sucre 

3 N 

^r Nou — . On a ainsi une solution dont la pression osmo- 

tique est plus voisine de celle de Teau de mer. Dans un 

3 3 

mélange de 10 ce. CaClg ^-N + 50 ce. saccharose -N les 

o o 

contractions rythmiques peuvent durer trois ou quatre 
heures. On peut même obtenir des contractions rythmi- 

(1) LoEWENHART, Zeitschrift fiir physioL Chem., vol. XLI, p. 177, 1904. 
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tard, les ferments peuvent aussi agir pour n*ettre te cal- 
cium en liberté) . 

Mais pourquoi le centre isolé ne bat-il pas dans Teau 
de mer normale? Puisque le chlorure de calcium même 
produit des contractions, celui qui est dissous dans Teau 
de mer ne doit donc pas être mis en cause ; son efficacité est 
plutôt inhibée par le NaCl également présent dans ce 
milieu. En fait, une solution de CaClg, pure ou dans le sac- 
charose, provoque plus sûrement des contractions rythmi- 
ques qu'une solution de ce sel dans du NaCl. Le NaCl 
empêche peut-être la diffusion du CaCl2 dans le muscle. 

Mais cette action empêchante du NaCl n'est pas absolue : 

car j'ai pu observer parfois des contractions du centre isolé 

de Polyorchis dans un mélawge NaCl -\- GaCl^. On a plutôt 

l'impression que c'est le Mg contenu dans l'eau de mer 

qui arrête les contractions rythmiques. Si on provoque les 

contractions du centre isolé de Polyorchis dans un mélange 

3 
de 50 ce. NaCl -N + ^0 c. c. de citrate de soude N et 

o 

qu'on le plonge ensuite dans le NaCl pur ou une solution 

de 50 ce. NaCl + 1 ou 2 ce. GaCl^, les contractions con- 

tinueut. Mais si on le met dans uue solution de NaCl à 

laquelle on ajoute autant de Mg qu'il y en a dans l'eau de 

3 

mer (soit un mélange de 100 ce. NaCl ^N + 10 ce. MgClg 

o 

3 

^N), les contractions sont empêchées. 

Les recherche» exposées jusqu'à présent ne permettent 
pas encore de savoir si c'est le remplacement de NaCl ou 
KCl par CaCl2, ou le phénomène inverse qui cause la con- 
traction. Peut-être l'obsf^rvation suivante je tte-t-elle quelque 
lumière sur ce sujet. Plongeons un centre isolé de Po- 
lyorchis dan« un mélange de 50 ce. de saccharose 

3 3 

~ N + 10 ce. CaClg ^N. Les contractions commencent de 

suite et durent encore quand on met le centre dans une 
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3 

solution de 50 ce. -r N saccharose + 10 ce. citrate de soude 

o 

normal. Si nous plongeons au contraire le centre d'abord 
dans le citrate de soude jusqu'à apparition des contrac- 
tions, elles cessent dès qu'on le place ensuite dans le chlo- 
rure de calcium. Variées et poussées dans diverses direc- 
tions, ces expériences semblent bien montrer que c'est la 
substitution de Na ou de K à Ga (et à Mg ?) qui cause la 
contraction; mais je ne considère pas encore la question 
comme tranchée. 

Gomment se fait-il que dans une solution pure de chlo- 
rure de sodium les contractions ne commencent pas de 
suite, mais seulement au bout de quelques heures ? 

On pourrait penser que le chlorure de sodium ne diffuse 
que lentement dans leâ tissus de la méduse, mais si telle 
était la cause du phénomène, la période de latence devrait 
être d'autant plus petite que serait plus grande la concen- 
tration du NaGl. Jen'ai pas trouvé qu'il en soit ainsi; elle 

3 A 5 6 
reste la même dans des solutions q, q, ô, et ^ N. Je crois 

o o o ' a 

que ces longues périodes de latence sont plutôt dues à ce 
que le calcium doit d'abord entrer en quantité suffisante 
dans une combinaison déterminée et pour cela doit être 
préalablement libéré d'une autre combinaison. Les contrac- 
tions apparaissent ensuite. La quantité de calcium néces- 
saire pourrait être libérée soit directement par les ferments 
hydrolytiques, soit indirectement par le secours d'un acide, 
GOg par exemple (1). 

Faisons ici une remarque. La façon dont se comportent 
les centres de Polyorchis et de Gonionemus dans les solu- 



(1) Cette hypothèse repose sur une analogie avec ce qui se passe 
dans l'action du lab sur la coagulation du lait. Ici, le ferment n'a 
pour rôle que de mettre en liberté le calcium naturellement contenue 
dans le lait à l'état de combinaison organique, non utilisable pour la 
coagulation et de le rendre propre à ce but. Voie Loewenhart, art. 
cité. 
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tions pures de NaCl est différente : le centre de Gonionemus 
commence immédiatement à battre, celui de Polyorchis au 
contraire ne commence qu'après une longue pause. Cette 
différence peut tenir à ce que les cellules de Gonionemus 
possèdent d'avance suffisamment de calcium dans la com- 
binaison qui convient pour la contraction, tandis que ce 
n'est pas le cas pour les cellules musculaires de Polyor- 
chis. 

Quelle est donc la cause de ce cycle ininterrompu de 
contractions rythmiques, desquelles dépend la vie des ani- 
maux supérieurs ? 

Je crois que des variations incessantes de composition chi- 
mique, — oxydations, formation d'acides, phénomènes dia- 
stasiques, — libèrent constamment de petites quantités de 
calcium des combinaisons où il se trouve; il entre alors 
dans d'autres composés dissociables, dans lesquels le K ou 
le Na peut lui être substitué, ou inversement. Certaines 
variables physiques sont ainsi changée? dans la cellule, ce 
qui détermine ou facilite Fapparition de la contraction. 
L'acide carbonique formé dans les cellules peut jouer, 
notamment, un rôle important dans cette mise en liberté du 
calcium. 

Nous n'avons pas encore considéré les circonstances qui 
font battre, au moins quelque temps et dans toutes les solu- 
tions, le bord richement innervé de l'ombrelle des méduses. 
Je suis enclin à croire, d'après ce qui précède, que les pro- 
cessus chimiques ou diastasiques nécessaires pour la mise 
en liberté du calcium, ont lieu avec une intensité particu- 
lière dans les cellules nerveuses. Les ions métalliques dont 
l'échange est, d'après nous, une condition de l'excitation, 
doivent être présents en nombre suffisant. Mais voici en- 
core une observation qui jette une certaine lumière sur le 
rôle des ions métaHiques dans la contraction musculaire. 
Mettons le bord isolé de Polyorchis dans une solution de 

100 ce. NaCl I N, 2 ce. KCl | N, 2 ce. CaCl, |n, il y a 
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tendance à une contraction tonique maximale (systole), 
qui arrête le jeu alterné des diastoles et des systoles et 
par conséquent les contractions rythmiques. Ce phéno- 
mène est causé par le calcium présent dans la solution. 

3 
Ajoutons 10 ce. de MgCl2 ^N, l'arrêt en systole extrême 

disparaît, et des contractions périodiques régulières se 
produisent. Le magnésium semble donc favoriser la ten- 
dance du muscle à se relâcher et rendre possible ainsi la 
diastole. Ce fait montre à quel point l'activité rythmique 
dépend des ions métalliques. 

Ce ne sont pas seulement les processus rythmiques, mais 
encore l'excitabilité et la sensibilité des organes qui dépen- 
dent de Taction des sels. Overton a montré qu'un muscle 
de grenouille perd rapidement son excitabilité dans une 
solution de sucre pure, mais la conserve ou la récupère si 
on ajoute à la solution un peu de NaCl. Aucune autre 
substance ne produit cet effet (1). 

Lingle a montré qu'un lambeau du ventricule du cœur 
de la tortue ne peut donner de contractions musculaires ni 
par excitation électrique ni par excitation mécanique, s'il 
n'est imbibé préalablement de NaCl. Si on met le lambeau 
de ventricule dans une chambre humide, sans l'imbiber 
avec une solution de NaGi, un courant constant ne pro- 
voque pas de contractions rythmiques ; mais si on l'humecte, 
dans la chambre humide ou hors de la chambre humide, avec 
une solution de NaCl, le passage d'un courant constant pro- 
voque des contractions (2). On a ainsi l'impression que 
l'excitabilité du muscle demande, pour être conservée, un 
apport d'oxygène et mi apport d'ions ou de sels de Na. 

Si l'excitation consiste vraiment dans un remplacement 
d'ions Nâ ou K par des ions Mg ou Ga, ou réciproquement, 

(1) Overton, Pfîugers Archiv, vol. XCII, p. 346, 1902. 

(2) Lingle, Sc/e/ice, vol. XXI, p. 887, 1905. (Lingle avait déjà découvert 
ce fait avant l'apparition du travail d'Overton.) 

LOEB 11 
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et si l'excitabilité normale a pour condition préalable la pré- 
sence en de certaines proportions de ces ions métalliques, 
un changement dans ces proportions devrait conférer aux 
tissus des propriétés qu'ils ne possèdent pas normalement. 
Tel est bien le cas, et l'excitabilité de contact du muscle, 
ci-dessus exposée, peut en servir d'exemple. 

Mais l'exactitude de cette idée peut être démontrée pour 
les terminaisons des nerfs sensibles. Quand on suspend 
verticalement une grenouille décapitée à un support, et 
qu'on laisse pendre les pattes postérieures dans l'eau, on 
n'a pas de réaction. Si on les laisse tremper dans un acide, 
elle les retire violemment. Mais on peut rendre les pattes 
de la grenouille aussi sensible au contact de l'eau qu^elles 
le sont à celui de Pacide. Pour cela, il suffît de les trem- 
per une demi-minute ou une minute dans une solution de 
chlorure d'aluminium, ou de citrate de soude (1). Si on les 
plonge ensuite dans de l'eau distillée (ou dans de Peau de 
canalisation), l'animal les retire et fait des mouvements si 
violents que l'observateur pourrait être tenté de considérer 
le phénomène comme preuve de l'existence d'une « âme 
médullaire ». Le fait est d'autant plus remarquable qu'en 
général l'immersion des pattes dans le chloinire d'alumi- 
nium ou le citrate de soude ne provoque pas de tels effets. 
— Je crois que des modifications de concentration des dif- 
férentes combinaisons métallo-organiques, faisant suite à 
la production de résidus anormaux du métabolisme peuvent 
jouer un rôle important dans la pathologie des maladies 
nerveuses. 

En ce qui concerne l'action des sels sur les nerfs mo- 
teurs du muscle de grenouille, ma propre expérience se 
limite au fait que les sels précipitant le Ga augmentent 
leur excitabilité vis-à-vis de l'excitation électrique. Ma- 
thews a fait des recherches sur le sciatique de la grenouille, 
pour voir quelle était la concentration minimale à laquelle 

(1) LoEB, Pfiagers Archiv, vol. XGI, p. 248, 1902. 
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les sels, en agissant sur les nerfs, pouvaient provoquer des 
secousses musculaires. Dans ce qu'ils ont d'essentiel, ses 
résultats concordent avec ceux que m'ont donnés le muscle 
et le Gonionemus, et les conditions de Fexcitation parais- 
sent être les mêmes. Mathews (1) donne cependant une 
explication autre que la mienne. Il admet que les anions 
sont directement excitants et que leur charge électrique 
joue un rôle. Je pense plutôt que si les sels qui précipitent 
le Ga agissent plus énergiquement sur le nerf que NaGl, 
c'est qu'ils sont capables de se combiner fortement aux 
ions Ga et facilitent ainsi l'échange entre les ions Na ou 
K et les ions Ga ou Mg, dans certaines combinaisons or- 
ganiques des tissus. 

Mais le nerf diffère du muscle par un trait essentiel; la 
déshydratation des nerfs aboutit à des phénomènes d'exci- 
tation qui font contracter le muscle qu'ils innervent; le 
muscle ne se contracte jamais seul par déshydratation. 
Pour obtenir ce résultat, on peut provoquer la déshydrata- 
tion du nerf d'une manière ou d'une autre indifféremment, 
par des solutions salines hypertoniques ou par l'évapora- 
tion. 

D'après Mathews, le saccharose et l'urée provoquent les 

N 
contractions aune concentration de —, tandis que celle du 

N N 
KGl doit être —, ou -7- seulement. La concordance est 
k 5 

bonne si Ton considère le degré de dissociation de- ces 
substances. Pour les sels décalcifiants, la limite est natu- 
rellement beaucoup plus basse. 

Un fait m'a frappé au-cours de mes recherches : les sels 
qui agissent particulièrement bien comme purgatifs, sont 
justement ceux qui agissent le plus comme excitants du 
nerf et du muscle. Tels sont les citrates, oxalates, fluo- 

(1) Mathews, Am, Journ, of PhysioL^ vol II, p. 455, 1904. 
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rures, notamment à Tétat de composés sodiques. Le chlo- 
rure de baryum, qui fait si rapidement contracter les 
muscles, est aussi le plus actif dçs purgatifs et ne peut 
être employé à cet usage que chez les chevaux. Schmie- 
deberg et Gushny ont admis que ces sels, introduits dans 
Tintestin, empêchent, par leur action osmotique, l'absorp- 
tion du suc intestinal contenu dans l'intestin, et que 
c'est cet excès de liquide qui détermine TefTet purgatif. 
Il me semble plus probable que ces sels provoquent une 
augmentation de l'excitabilité des nerfs et muscles intes- 
tinaux, ce qui met enjeu le péristaltisme et provoque ainsi 
la défécation (1). 

Si cette hypothèse était exacte, les purgatifs devaient 
agir aussi activement par injection sous-cutanée ou intra- 
veineuse que lorsqu'on les introduit par le canal digestif, 
Mac Callum a trouvé qu'en effet les sels de Ba, les citrates, 
les fluorures, agissent comme purgatifs lorsqu'on les injecte 
sous la peau ou dans les vaisseaux. Les mouvements péris- 
taltiques et la défécation apparaissent plus vite, quand les 

N 
sels (solution — ) sont versés goutte à goutte sur la surface 
o 

péritonéale de l'intestin. Ces mouvements péristaltiques de 
l'intestin peuvent être inhibés par injection d'une solu- 
tion de CaClg ou ingestion de GaClg ou MgClg, ce qui 
est d'une grande importance thérapeutique. Mac Callum (2) 
a fait d'autre part la découverte surprenante que la liqui- 
dité des selles dues à l'action des purgatifs, tient à une 
sécrétion intestinale active, et non à une rétention de 
liquide comme Schmiedeberg et Cushny l'admettaient. Une 
anse de l'intestin grêle du lapin, isolée, se remplit rcipi- 
dement d'un liquide clair, lorsqu'on fait tomber sur sa 
surface péritonéale quelques gouttes d'une solution de 

(1) LoEB, Ppagers Archiv, vol. XCI, p. 259, 1902. 

(2) J.-B. Mac Callum, Univ. of. California Public. Physiol , vol. ï, 
p. 4, 1903, p. 115 et 125, liiOl. — Pfîugers Archiu, vol. CIV, 1904. — Am. 
Journal of Physiol., vol. X, p. 101, 1903 et 259, 1904. 
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citrate du sou le ou do BaCl2. Par ce procédé, on peut 
obtenir en un temps très court 20 c. c. ou plus d'un 
liquide parfaitement clair, dans tout Tintestin d'un lapin. 
Enfin cette sécrétion do liquide peut être empêchée par le 
CaCl,. 

Mac Callum a également montré qu'on peut accélérer 
la sécrétion d'autres glandes par injection de ces sels, ot 
rinhiber, au moins pour un temps, par le chlorure de cal- 
cium. Tel est le cas, par exemplejpour la sécrétion rénale(l). 
Nous avons déjà indiqué combien ces faits peuvent êtnî 
importants pour une théorie de la sécrétion, en tant qu'ils 
donnent une indication sur les forces qui, à côté de la pres- 
sion osmotique, interviennent dans Tactivité sécrétoire. 
L^s sels présents dans l'organisme jouent donc un gran«l 
rôle dans la régulation des phénomènes vitaux. 

Citons un autre exemple. Bock et Hoffmann (2) ont 
trouvé, et d'autres auteurs ont confirmé ce fait, que les 
solutions de sels de soude, NaCl, NaBr, provoquent la 
glycosurie chez le lapin lorsqu'ils sont injectés en quan- 
tité suffisante dans le sang de cet animal. 11 faut, dans ce 

N 
cas, une concentration de NaCl plus grande que •^. Selon 

Martin Fischer, plus la concentration est forte, plus la 
glycosurie apparaît rapidement; les citrates sont beaucoup 
plus actifs que les chlorures, et la glycosurie saline peut 
être inhibée partiellement ou totalement par le chlorure de 
calcium (3). Ces faits semblent favorables à l'idée de 
Pflûger, pour lequel il s'agit ici d'une influence exercée 
sur certains éléments nerveux de la moelle allongée. Il est 
possible que sous l'action des sels de Na la teneur en 
sucre du sang soit augmentée, pour un certain temps, et 

(1) J.-B. Mac Callum, Univ. of Calif. Publ. P/?i/.s/o/., vol. î, p.81,1903. 

(2) Bock et Hoffmann, 7?e/c/?er/'s und du Bois-Reymonds Archiv, p. 550, 
1871. 

(3) M. Fischer, Univ. of California Publications^ Physiology^ vol. I, 
p. 77 et 87, 1904. 
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que le calcium inhibe cette action. Mac Callum a observé 
le fait très intéressant que le sucre est excrété, dans ce 
cas, non seulement par le rein, mais encore par l'intestin. 

Résumons brièvement tous ces faits. Nous en conclu- 
rons que tous les phénomènes qui dépendent de l'activité 
des muscles, nerfs, ou glandes, sont influencés d'une façon 
primordiale par les sels, et qu'en particulier, des modifi- 
cations dans le rapport des ions Na, K, aux ions Mg, Ca, 
dans les cellules, modifient les propriétés de ces dernières. 
L'idée que nous avons poursuivie, à savoir que la substi- 
tution de Na ou K. à Mg ou à Ca, ou réciproquement, 
dans certaines combinaisons organiques, est la cause de 
la contraction, devra peut-être subir des modifications dans 
le détail, et sans aucun doute, il nous faudra posséder des 
matériaux plus nombreux avant de pouvoir formuler une 
théorie définitive de ces phénomènes. Dans ses traits gé- 
néraux, je crois cependant que cette théorie se rappro- 
chera de celle que j'indiquais dans mes travaux des années 
1899 et 1900. — En somme, les propriétés normales, no- 
tamment l'excitabilité des tissus animaux, dépendraient 
de la présence des ions Na, K, Ca, et peut-être des ions 
Mg, dans certaines proportions. Ces ions seraient liés 
en partie à des colloïdes (corps gras ou albuminoïdes). 
Chaque variation dans le rapport de ces ions à Tintérieur de 
ces combinaisons colloïdales changerait les propriétés des 
tissus, et pour une variation suffisamment rapide, il y aurait, 
soit excitation, soit inhibition, suivant le sens de la variation. 
Enfin, je pense que les phénomènes rythmiques comme les 
contractions cardiaques, les mouvements respiratoires, etc. , 
sont dus à une substitution de certains ions métalliques à 
d'autres. Normalement, ces substitutions seraient provo- 
quées parles phénomènes diastasiques qui se produisent 
d'une manière ininterrompue et détermineraient, entre 
autres effets, la mise en liberté de certains ions métalliques, 
qui pourraient alors entrer dans d'autres combinaisons. 
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III. — La réaction des liquides dans lesquels se 

PASSENT LES PHÉNQ;HÈNES VITAUX» 

Non seulement la vie des animaux marins, mais celle de 
tous les animaux en général se passe dans une solution 
d'électrolytes, car toute cellule est baignée de solutions 
salines, et en contient. Naguère, on admettait que ces 
solutions avaient en général une réaction alcaline chez les 
animaux, acide chez les plantes. On soutenait, en particu- 
lier, que le sang était alcalin, notion basée sur les re- 
cherches titrimétriques. 

La chimie physique nous a conduits à une autre con- 
ception de Talcalinité, en nous apprenant que ce qu'il faut 
prendre pour mesure de Talcalinité, c'est la concentration 
des hydroxylions libres dans la solution. La méthode titri- 
métrique n'est point appropriée à la mesure de cette gran- 
deur. L'application des nouvelles méthodes physico-chi- 
miques a conduit à de tout autres résultats. Hôber (1), le 
premier, a fait usage de ces méthodes pour le sang. Em- 
ployant des électrodes à gaz, il trouva que le sang était 
très faiblement alcalin. Sa méthode n'était pas à Tabri 
de toute objection et, ultérieurement, Friedenthal (2), 
Fraenckel (3), Farkas, puis Hôber lui-même montrèrent que 
dans le sang, la concentration des hydroxylions n'est pas 
plus grande que dans l'eau distillée. Nous devons en con- 
clure qu'en général, les phénomènes de la vie se passent 
dans un liquide non alcalin, ou à peu près neutre. 

Nous avons exposé dans la première leçon, que la pro- 
duction d'àcîdes, par exemple, de COg, est au nombre des 
phénomènes les plus généraux qui s'accomplissent dans 
les organismes. Il y a donc constamment mise en liberté 
d'ions H dans les liquides des tissus. L'expiration permet 

(1) Hôber, Pfiag. Archiv, vol. LXXXI, p. 535, 190(>. 

(2) Friede;nthai., Zeilschrifl fiir allgeni. Physiol.^ vol. I, p. 56, 1902. 

(3) Fraenckel, P/îiigers Archiv, vol, XCVI, p. 601, 1903. 
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rélimination d'une partie du COg, mais non des autres 

acides : de sorte que Torganisrae périrait finalement par 

accumulation de ces acides*, si ce danger n*était évité grAce 

aux carbonates du sang, qui empêchent la teneur des 

tissus en acides de s'élever. Les albuminoïdes du sang 

peuvent aussi rendre les ions H inoffensifs, en les faisant 

entrer en combinaison (1). L'expérience suivante le montre 

d'une façon frappante. Dans une solution d'eau physiologi- 

N 
que (NaCl à 8 p. 1000) rendue, par HCl, d'une acidité-^— , 

un muscle de grenouille meurt en une heure ou moins. Si 
l'on remplace la solution de chlorure de sodium par du 
sang de bœuf défibriné, le muscle reste plusieurs jours 
en vie, même pour une acidité plus forte. Un troisième 
moyen, destiné à rendre inoffensifs les ions H produits 
dans le métabolisme, consisterait en une production de 
bases compensatrices. Il semble qu'il vaille la peine de 
mieux établir le bilan des ions H et OH dans l'organisme. 
Si ce travail n'est pas encore fait, c'est qu'il doit d*abord 
être rendu possible par le travail des physico-chimistes. 

Chez les animaux marins, il est facile de se convaincre 
que les phénomènes de développement et de croissance 
ne peuvent s'accomplir avec leur vitesse normale que si la 
solution environnante est en état de neutraliser Tacide 
formé. Si on sépare de leur polype des tronc? de Tubularia 
crocea (Hydroïde), ils en forment un nouveau en deuxjours 
environ, à 20°, et, peu de temps après, la tige commence à 
croître à partir d'une région située immédiatement au-des- 
sous du polype. Si on prépare une solution contenant 
NaCl, KCl, MgCl^, CaCl^ et MgSO^, dans le rapport et à 
la concentration où ces sels se trouvent contenus dans 
l'eau de mer, et si l'on prend bien garde à ce que la solu- 
tion soit neutre, la régénération du polype est retardée et 



(1) BuGARSZKY et LiEBERMANN, PflîXgers Archiv, vol. LXXII, p. 51, 1898. 
Spiro et Pemsel, Zeitschrift fur physiol. Chem., vol. XXVI, p. 233, 1898. 
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la croissance extrêmement faible. Mais si on ajoute à 
100 centimètres cubes de cette solution 0,5 à 1 ce. de 

NaHC03 5, ou 0,1 ce. de Na^CO'^ ^, ou 0,2 à 1 ce. 

o o 

N . . 

de NaOH ~ , la régénération et la croissance se produisent 

avec la vitesse normale (1). 

Ces trois substances ont ceci de commun qu'elles sont en 
état de neutraliser les acides, c'est peut-être pourquoi elles 
sont capables d'accélérer la croissance des Tubularia. 
L'addition de NaHGO^ à la solution artificielle précé- 
demment mentionnée, se montre beaucoup plus favorable 
pour la croissance de Tubularia que Taddition de NaOH, et 
ceci encore semble bien indiquer que le fait essentiel est 
la neutralisation d'un acide. (Si on ajoute de la soude, il 
faut considérer que le CO^ de l'air la neutralise peu à peu). 
Quand]on ajoute un peu d'acide à la solution de NaCl, CaClg, 
KGlg, MgClg, MgSO^, on retarde encore davantage la régé- 

N 
nération et la croissance. L'addition de 0,05 ce. de IlCl rx 

10 

à 100 ce. de cette solution, ne produit pas de différence 

considérable, mais l'addition de 0>1 ce. et au maximum 

N 
0,15 ce. HCl jj: à 100 ce. de la solution suffît pour suppri- 
mer complètement la régénération et la croissance (ces so- 

N 
lutions correspondent à une concentration des ions de ' 



, N \ 
*^ 6000/ • 



[J'ai fait récemment quelques recherches précises sur 
l'importance de la réaction du milieu pour les phénomènes 
de la vie. J'ai employé comme objet d'étude l'œuf fécondé 
d'oursin {Strongylocent rotas purpuratus). Si on n et 

(1) LoEB, P/lug. Arch., vol. CI, p. 340, 1904. 
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ces œufs immédiatement après la fécondation dans un 

N N 

mélange de 100 ce. NaCl - + 2 ce. CaClg - + 2,2 ce. 

N N 

KCl — + 10 ce. MgClg -5, le développement se produit 

Zà Zà 

ou ne se produit pas selon la concentration des hydroxy- 
lions dans la solution. Tant que la solution se colore on 
rouge avec le neutralroth pris comme indicateur, la seg- 
mentation ne dépasse jamais le stade 2, ou le stade 8 au 
plus. D'après Friedenthal la concentration des hydroxy- 
lions est, dans de telles solutions, ^ 10~^ N. Mais si on 
ajoute de la soude jusqu'à ce que la concentration des 
hydroxyliona devienne 10~^N, les œufs donnent des larves. 
L'optimum serait atteint pour une concentration des 
hydroxylions d'environ lO^^N. Ces données se rapportent 
à la concentration initiale des hydroxylions dans la solu- 
tion, car elle absorbe bientôt le GO g de Tair, les œufs eux- 
mêmes produisent des acides, et ces deux causes diminuent 
peu à peu la concentration primitive des hydroxylions. 

L'eau de mer que j'ai employée ici a une faible réaction 
alcaline. Elle ne se colore pas en rouge par la phénolphta- 
léine, mais elle se colore en jaune par le neutralroth. L'eau 
de mer du Laboratoire .de Woods Hole donne une teinte 
rouge avec la phénolphtaléine. Sa concentration est donc 
un peu plus élevée que celle de l'eau de l'Océan Pacifique. 

Nous pouvons maintenant soulever la question de savoir 
pourquoi une certaine alcalinité, très faible, est nécessaire 
pour le développement des œufs d'oursin. La réponse ne 
peut être donnée avec certitude, mais nous devons nous 
rappeler que la vitesse de décomposition de H2O2 dans un 
'milieu faiblement alcalin — c'est-à-dire d'une concentration 
en hydroxylions supérieure à 10~'^N — se fait plus rapide- 
ment que pour une concentration plus faible du milieu. 
Comme, ainsi que nous l'avons déjà exposé, le développe- 
ment des œufs d'oursin n'est pas possible sans oxygène 
ou si l'on supprime les oxydations, on est en droit de pen- 
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ser que pour une concentration des hydroxylions moindre 
que 10"'^N les processus d'oxydation nécessaires au déve- 
loppement se produisent trop lentement. 

Ces recherches sur le rôle de la concentration des 
hydroxylions dans le développement, jettent une lumière 
nouvelle sur les causes de la toxicité de la solution de 
NaCl pur pour les animaux marins, et sur l'action protec- 
trice de l'addition de Ga ou K, dont on a parlé précédem- 
ment. 

Comme on Ta vu, une concentration initiale des hydroxy- 
lions variant de 10^ à 10~^iN est nécessaire pour le déve- 
loppement des œufs fécondés de Strongylocentrotus. Si 
Ton met les œiifs fécondés dans une solution pure de NaCl 
possédant la même concentration en hydroxylions, les 
œufs périssent en quelques heures, sous l'influence de 
deux processus pathologiques différents, tous deux accé- 
lérés par l'augmentation de concentration des hydroxy- 
lions, mais pour lesquels les limites inférieures de concen- 
tration des hydroxylions sont de grandeurs différentes. Le 
premier de ces processus est la cytolyse ordinaire qui 
réduit l'œuf à son « stroma )>. Ce phénomène correspond 
à rhémolyse bien connue des érythrocytes. Le second pro- 
cessus pathologique qui cause dans ce cas la mort des œufs 
semble être lié aux phénomènes chimiques qui servent de 
base à la division nucléaire et cellulaire. Il s'agit d'une 
décomposition de Tœuf en une sorte de morula, accompa- 
gnée d'une augmentation de volume. Ce phénomène se 
produit pour une concentration des hydroxylions beaucoup 
plus faible que la cytolyse. Si l'on met les œufs fécondés 
dans une solution pure de NaCl ayant une concentration 
en hydroxylions / 10~^N, un faible pourcentage des œufs 
périt par cytolyse; un plus grand nombre subit la désagré- 
gation morulaire. J'ai trouvé que l'addition de calcium à la 
solution de NaCl empêche la cytolyse de l'œuf, tandis que 
l'addition de potassium arrête la destruction morulaire. 
Si on ajoute les deux sortes d'ions : Ca et K, à la solution 
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de NaCl, aucun des deux pliéuoniènes pathologiques n'ap- 
paraît et les œufs se développent jusqu'au stade gastrula, 
pour une concentration de HO ^ 10~^N. 

Nous voyons donc ici nettement que la présence des 
ions Ga aussi bien que celle des ions K est nécessaire 
pour rendre inoffensive une solution neutre ou faiblement 
alcaline de NaCl. 

J'ai également trouvé, à ce propos, que d'une façon tout 
à fait générale, les solutions salines faiblement alcalines 
sont plus toxiques que lorsqu'elles sont neutres. Cela est 
particulièrement net pour les solutions pures de KCl et 
CaCl2. La toxicité des solutions augmente lorsque la con- 
centration des hydroxylions croît à partir de 10~''N. Dans 
les solutions alcalines, les hydroxylions semblent accé- 
lérer certains phénomènes, notamment les oxydations. 
L'eau de mer hypertonique ou les solutions hypertoniques 
de NaCl ou CaCI^, sont toxiques pour les œufs d'oursin. 
Dans ce cas encore, les œufs meurent aussi beaucoup plus 
vite dans les solutions alcalines que dans celles qui sont 
neutres ou faiblement acides. 

Tandis que pour le développement des œufs d'oursin, la 
concentration des hydroxylions doit être de 7 à 10~'^N, et que 
l'optimum estlO~^N, la concentration nécessaire à d'autres 
phénomènes, par exemple, à la régénération des polypes 
de Tubularia est un peu plus basse. Il semble cependant 
qu'en général la limite inférieure n'est pas beaucoup au- 
dessous de 10~'N (1).] 

Au cours de ces recherches, nous avons trouvé Oster- 
hout et moi un fait qui jette peut-être une lumière nouvelle 
sur le rôle des algues dans la vie animale aquatique et 
particulièrement dans l'eau de mer. Nous avons trouvé 
que les algues comme Ulva^ Enleromorpha^ placées à la 
lumière, rendent l'eau de mer alcaline, tandis que cette 

(1) Addition de Vauleur à Védition française (1906). 
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réaction ne se produit pas dans Tobscurité. Nous pensions 
tout d'abord qu'il s'agissait d'une transformation de bicar- 
bonate en carbonate par Tassiniilation. Mais nous avons 
trouvé qu'une solution de NaGI, CaCU, KCl, MgCla , 
acquiert également une réaction alcaline (vis-à-vis de la 
phénolphtaléine), si on y place des algues et qu'on l'expose 
à la lumière. Il semble donc que les algues rendent à la 
vie animale le service de neutraliser les acides qui pour- 
raient diminuer la vitesse du développement dans les 
océans et dans les mers. 



IV. — Les effets du courant électrique du point 

DE VUE DE LA THÉORIE DES IONS. 

On considère en général le courant électrique comme 
étant le moyen d'excitation le plus universel. Gela est exact 
si on se borne au nerf et au muscle, qui sont excités par 
le courant électrique plus facilement que par tout autre 
moyen, à l'exception des électrolytes. Au contraire, le cou- 
rant électiique est tout à fait impropre à provoquer beau- 
coup de phénomènes vitaux. Les phénomènes de division 
cellulaire, par exemple, ne peuvent être provoqués, d'après 
toutes les expériences faites jusqu'ici, par le courant 
électrique; on ne peut pas môme, par le courant électrique, 
déterminer rorientation du fuseau nucléaire (1). Il en est 
de même pour les phénomènes de la croissance. On s'ex- 
plique ainsi que le courant électrique ne joue pour ainsi 
dire aucun rôle dans la physiologie végétale, tandis que, 
dans la physiologie des animaux supérieurs, où tant de 
processus sont influencés directement ou indirectement 
par les nerfs, son emploi est un des procédés^ de 



(1) Toutes les recherches faites à ce sujet (celles de Roux, par 
exemple; des expériences, non publiées, que j'ai faites moi-même 
sur les œufs d'oursin), ont donné des résultats négatifs. 
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recherche les plus importants. Chez les animaux infé- 
rieurs et sans doute aussi chez les plantes, le courant 
électrique n'agit que là où des mouvements rapides du 
protoplasma ou des cils vibratiles peuvent être modifiés 
sous son influence. Le mieux sera donc de considérer 
surtout, pour l'analyse de Taction du courant électrique, 
les expériences relatives au nerf et au muscle. 

Nous avons vu, dans la leçon sur la constitution phy- 
sique de la substance vivante, que les parties solides de 
cette substance sont constituées par des substances col- 
loïdales, et que le contenu liquide des cellules se compose 
de solutions colloïdales, renfermant, en outre, des élec- 
trolytes. Si, dans un sytème ainsi composé, nous faisons 
passer un courant électrique, nous avons d*abord, comme 
éléments conducteurs, les ions des électrolytes. Mais il 
nous faut considérer aussi,à ce point de vue, les particules 
colloïdales de la solution ; car elles possèdent, en général, 
une charge électrique. Cependant, il se peut, comme nous 
l'avons indiqué, que les particules colloïdales de la solu- 
tion doivent elles-mêmes leur charge électrique à une dis- 
sociation électrolytique, de sorte que toutes les particules 
chargées électriquement, dans la substance vivante, de- 
vraient être considérées comme des ions. La concentration 
des particules colloïdales dissoutes est si faible qu'elle 
n'influence pas nettement la pression osmotique. Nous 
pouvons donc dire que la conduction du courant électrique 
dans les tissus vivants a pour condition essentielle un 
transport d'ions. 

Si nous faisons passer un courant constant dans le nerf 
d'une préparation neuro-musculaire ou dans un muscle, 
nous voyons se produire deux sortes d'effets : 1® une 
secousse du muscle, à l'ouverture et à la fermeture du cou- 
rant ; 2° une augmentation de l'excitabilité à la cathode et 
une diminution à Tanode. Si le courant passe avec une inten- 
sité constante, et juste suffisante, il ne se produit pas de 
secousses pendant son passage. Il faut remarquer^ en 
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outre, que la secousse (ou, dans le nerf, Texcitation qui 
détermine la secousse) part de la cathode lors de la ferme- 
ture du courant, de l'anode lors de Touverture. — Nous 
sommes donc amenés, pour analyser les effets du courant 
électrique sur le nerf ou sur le muscle, à considérer les 
phénomènes qui se passent au niveau des électrodes qui 
plongent dans une solution d^électrolytes. Ces phénomènes 
sont de deux ordres : 1^ modification dans la concen- 
tration des ions ; 2** décharge des ions aux électrodes. 
Les ions sont ainsi changés en atomes et provoquent des 
réactions chimiques secondaires . La question qui se pose 
est donc la suivante : les secousses que provoquent le 
courant électrique sont-elles déterminées par le changement 
de concentration des ions, ou par la perte de leur charge 
électrique ?La seconde de ces hypothèses n*est certainement 
pas possible : la preuve en est fournie par des expériences 
•sur V influence électrique, que j'ai publiées il y a huit ans, 
et que je veux signaler ici rapidement. 

On savait depuis longtemps que le courant électrique ne 
peut exercer d'action physiologique que lorsqu'il parcourt 
un nerf ou un muscle dans le sens de la longueur des 
fibres ; son action est faible ou nulle quand il les parcourt 
transversalement. J'ai montré que les mêmes phénomènes 
se produisent lorsqu'au lieu de faire passer directement 
le courant électrique par les nerfs, on les excite par 
influence (1). Soient a et 6 les deux électrodes d'une 
machine statique de Tœpler-Holtz, c et d le nerf d'une 
préparation neuro- musculaire de grenouille, reposant sur 
une plaque de verre isolante (fig. 16). Si le nerf est disposé 
parallèlement à la direction a 6 de Tétincelle, il y a con- 
traction musculaire chaque fois qu'une étincelle jaillit, à 
condition que la distance du nerf à l'étincelle ne dépasse 
pas une certaine limite. Mais, si oh dispose le nerf à la 



(1) LOEB, P/îugers Archiu, voL LXVII, p. 483 ; vol. LXLX, p. 99, 
1897. 
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même distance, et à la direction de Tétincelle (fig. 17), 
il y a pas de secousse quand Tétincelle jaillit. Si le nerf 
est exactement perpendiculaire à la direction de Pétiucelle, 
on peut rapprocher tout près des deux électrodes sans 
qu'il se produise aucun effet. Les mêmes résultats peuvent 
être obtenus en employant, au lieu de la machine à élec- 
triser, un appareil d'induction à étincelle et, dans ce der- 
nier cas, il n'y a aucune différence entre les cas où la 



et h 




Fig. 16. 



décharge des deux électrodes est accompagnée ou non de 
la production d'une étincelle. 

L'interprétation de ces expériences est la suivante. Soit, 
à un moment quelconque (fig. 16), l'électrode a chargée 
positivement, l'électrode b chargée négativement. Le nerf 
acquiert, par induction, une charge positive en rf, négative 
eu c. Dès que l'étincelle jaillit, l'électricité positive se 
déplace dans la direction d c, l'électricité négative dans 
le sens opposé, toutes deux, par conséquent, suivant la 
longueur du nerf. Dans ces conditions, la secousse se pro- 
duit. Si, au contraire, le nerf est placé comme dans la 
figure 17, l'électricité, lors de la décharge des électrodes, 
parcourt le nerf transversalement, et l'excitation ne se pro- 
duit pas. 

Ces expériences réfutent l'hypothèse d'après laquelle 
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d'après Ostwald etNernst, cette accumulation d'électricité 
négative ne peut se produire, dans un conducteur liquide, 
que grâce à une augmentation delà concentration des ions 
chargés négativement en c. Inversement, il y a une aug- 



(1) Elles rélulont, en même temps, l'idée que l'excitation électrique 
du nerf résulterait d'une coagulation, déterminée par Ja décharge 
des particules colloïdales. 

LOEB 12 
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mentation de la concentration des ions chargés positive- 
ment en d. 

Nernst a vérifié cette conception d'une façon très élé- 
gante (1). On savait depuis longtemps que les courants 
alternatifs de basse fréquence sont des excitants puissants 
des nerfs et des muscles, tandis qu'à haute fréquence ils ne 
produisent que des actions physiologiques très faibles : l'in- 
tensité minimum nécessaire pour produire un effet augmente 
avec la fréquence. Dès lors, Nernst part des considérations 
suivantes : « D'après Tétat de nos connaissances actuelles, 
le courant galvanique ne peut produire dans un tissu orga- 
nisé, considéré comme un conducteur de nature purement 
électrolytique, d'autres «effets que des déplacements, ou, 
autrement dit, des changements de concentration des ions ; 
nous conclurons donc que ce sont ces changements décon- 
centration qui déterminent l'effet physiologique. Sous Tac- 
tion des courants alternatifs, il se produit des changements 
de concentration dont le sens varie avec la direction du 
courant. Quand leur valeur moyenne atteint un certain 
niveau, Faction physiologique apparaît : nous disons qu'on 
a atteint le seuil de l'excitation. 

« Or il est possible de calculer ces changements de con- 
centration moyens sans faire intervenir des notions trop 
spéciales. On sait que, dans le tissu organisé, la composi- 
tion de la solution aqueuse qui forme le conducteur liquide 
n'est pas partout la même : en particulier, elle est diffé- 
rente à l'intérieur et à l'extérieur des cellules. L'existence 
de membranes semi-perméables Pempeche de s'égaliser 
par diffusion : seules, des membranes de ce genre peuvent 
permettre au courant de produire des changements décon- 
centration : car, à l'intérieur d'une solution continue, le 
courant ne peut pas produire une action de ce genre ; 
en effet, dans chaque fraction de volume du liquide consi- 



(1) Nernst, Nachr. der Gesellsch. derWissensch. zii Gôttingen^ p. 104, 
1899, 
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déré, il y a à tout instant autant d'ions qui se déplacent 
dans un sens que dans l'autre . 

« Au contraire, au niveau des membranes semi-per- 
méables, il doit se produire des changements de concen- 
tration, parce que le courant y apporte des sels que la 
membrane arrête. Les sels qui peuvent passer à travers la 
membrane, assurent en même temps le passage du courant. 
C'est donc là que sont réalisées les conditions de la con- 
duction électrique. 

(( Si un courant d'une intensité égale à l'unité amène à 
la membrane une quantité de sel v, il se produit en même 
temps, par diffusion, un passage du sel à l'extérieur, de 
sorte que la variation de concentration moyenne au niveau 
de la membrane est déterminée par les effets opposés du 
courant et de la diffusion. » 

Nernst établit ensuite les équations de ce phénomène 
d'après Warburg, et il montre que d'après sa théorie « l'in- 
tensité du courant qui est juste suffisante pour produire 
une excitation doit croître d'une façon directement propor- 
tionnelle à la racine carrée du nombre des oscillations ». 
Nernst, avec von Zeynek et Barrât, a vérifié expérimenta- 
lement cette loi, et a trouvé que, pour des nombres d'oscil- 
lations variant de 100 à 2.000 elle s'applique « avec une 
exactitude que peu de lois physiologiques ont présenté jus- 
qu'ici (1) ». Ainsi donc il est prouvé que les données expé- 
rimentales s'accordent avec l'hypothèse d'après laquelle 
l'excitation électrique serait déterminée par un changement 
de concentration des ions dans les éléments vivants, ou, 
plus précisément, à la limite de leurs membranes semi- 
perméables. 

Si nous faisons passer un courant constant par un nerf 
moteur ou par un muscle, nous n'obtenons un effet que 
lorsque nous fermons ou nous ouvrons le courant. Pendant 
le passage d'un courant constant, le muscle reste généra- 

(1) Nernst et Barratt, Zeiischr. f, E lekf roc hernie, yo\. X, p. 664, 1904- 
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lement au repos. Pourtant, il faut bien admettre que la 
concentration des ions à la limite des membranes semi- 
perméables continue à varier (à moins de faire des hypo-' 
thèses spéciales difficiles à justifier); on ne comprend donc 
pas pourquoi le passage d'un courant d'intensité cons- 
tante ne provoque pas de secousses. 11 y a là une lacune 
qui reste encore à combler. 

Dès que le courant est constant, Texcitabilité aux pôles 
diffère de la normale. Elle est plus grande du côté de 
la cathode, plus faible du côté de Tanode. Ces modifica- 
tions « électrotoniques » se distinguent de l'excitation ou de 
la secousse produite par le courant en ce que, pour ob- 
tenir la secousse, il faut des variations rapides de l'inten- 
sité du courant, tandis que les courants constants suffisent 
à produire les effets « électrotoniques ». 

Ce qui a été dit jusqu'ici se rapporte à des courants 
constants dont la durée n'est pas trop grande ni l'inten- 
sité trop élevée. Si la d^urée du passage du courant 
est trop grande, il se produit des complications, détermi- 
nées peut-être par des modifications chimiques secondaires 
au niveau des membranes semi perméables ou par une mo- 
dification de leur perméabilité. Si l'intensité du courant est 
forte, la même chose se produit au bout de peu de temps. 
Je crois que beaucoup des irrégularités qui apparaissent 
dans l'action des courants de longue durée et de forte 
intensité sont dues à des complications de ce genre. 

Des observations de Kûhne (1) montrent que des cou- 
rants de ce genre modifient réellement la membrane ou la 
surface de la cellule. Si on fait passer un courant constant 
dans de l'eau contenant des Infusoires, des Actinosphœ- 
rium par exemple, il se produit, pour une durée ou une 
intensité suffisante du courant, une décomposition ou peut- 
être plutôt une liquéfaction des pseudopodes du côté 



(1) KunNE, Unterm''.h. iiber das Protoplasma und die Konfraktiliiât, 
Leipzig, 1864. 
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tourné vers l'anode. Ces modifications se produisent, dans 
ces conditions, aux endroits où les courbes de courant qui 
partent de Tanode rencontrent la surface du corps de 
ranimai (1). 

Le même effet se démontre d'une façon encore plus nette 
sur Amblystoma (Batraciens). Si on met un Amblystoma 
dans un vaso rempli d'eau de puits et qu'on fasse passer 





FiG. 18. — Influence du courant constant sur les glandes cutanées d'Amblys 
toma. La surface ponctuée indique la région où se produit la sécrétion. On 
voit que les glandes cutanées ne sécrètent que là où les « courbes de courant » 
venant de l'anode pénètrent dans la peau de l'animal. 



un courant, on obtient une sécrétion muqueuse sur les 
régions de la peau qui sont tournées vers Tanode (fig. 18 
et 19) (2). Cette localisation de Teffet aux points où la surface 
du corps est atteinte par les courbes de courant s'accorde 
bien avec l'hypothèse d'après laquelle les effets physio- 



(1) LoEB et BuDGETT, P/fugePS Archiu, vol. LXV, p. 518, 1897. 

(2) LoEB, Pfîugers Archiv, yol. LXV, p. 308, 1896. 
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logiques du courant seraient déterminés par des change- 
ments de concentration des ions (4). 

La conséquence logique de ces considérations est que 

les effets physiologiques du 
courant ne sont qu'un cas 
spécial des actions des ions : 
il doit donc être possible 
d'obtenir les deux sortes 
d'effets du courant (secous- 
ses et états électrotoniques) 
en faisant diffuser des élec- 
trolytes du milieu extérieur 
dans rintérieur du nerf ou 
du muscle. En partant de 
cette idée, j'ai fait, depuis 
1898 , une série d'expériences 
tendant à savoir quels sont 
les ions qui déterminent les 
secousses et les états élec- 
trotoniques : j*ai déjà men- 
tionné, dans cette leçon, 
quelques-uns des résultats 
de ces recherches. — On 
sait que, lors de la ferme- 
ture du courant, l'excitabi- 
lité augmente à la cathode, 
et que la secousse qui se 
produit dans le muscle part 
également de la cathode. On 
peut donc supposer qu'une augmentation relative de. 
la concentration de certains cations est la cause des 
deux phénomènes. Les cations qu'il y a lieu de consi- 
dérer dans le muscle et dans le nerf sont K, Na, Ca, Mg, 
et peut-être, en seconde ligne, des cations organiques. 

(1) La seule exception est celle des effets produits par l'augmenta- 
tion de température qui résulte du eourant« 




FiG. 19. — Comme la fig, 18. Sécré- 
tion du côté de. l'anode dans des 
fragments isolés du corps d'Am- 
blystoma 
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Les expériences en question ont montré, nous l'avons vu, 

que, si on met un muscle de grenouille dans une solution 

N ■ 

de NaCl -^, à la température de la chambre, il se produit 

des secousses au bout d'une heure environ. Si on emploie 

une solution un peu plus concentrée, à — ou -;-, les secousses 

o a 

se produissent immédiatement. L'anion, en général, n'im- 
porte pas, car NaNOg au les sels de Na des acides gras 
agissent aussi fortement, sinon davantage. Cette simple ex- 
périence montre qu'une augmentation relativement brusque 
de la concentration des ions Na provoque des contractions 
dans le muscle. Mais si on ajoute à la solution de NaCl 
une quantité suffisante d'un sel de Ga ou de Mg, les 
secousses ne se produisent pas. — En ce qui concerne les 
sels de K, je ne saurais rien affirmer d'aussi net. Si on 

plonge le muscle dans une solution d'un sel de K —, il se 

produitencore des secousses au premier moment, mais elles 
cessent très vite, peut-être à cause d'actions secondaires 
« toxiques » des sels de K. 

Ces recherches conduisent donc à admettre, à titre d'hy- 
pothèse, que la secousse de fermeture qui se produit lors de 
Texcitation galvanique du muscle ou du nerf résulte d'une 

C. Na K 
augmentation du rapport '^ ' . Use pourrait que ces 

cations passent avec une vitesse inégale par la paroi semi- 
perméable et ainsi prennent une part inégale au transport 
de l'électricité d'une cellule à l'autre. Mais il faut aussi 
considérer qu'à côté du courant des ions positifs il y a un 
transport d'ions n^atifs dans le sens contraire. Les ions 
OH et toute une série d'anions des acides organiques 
(citrates, acétates) augmentent l'excitabilité. Il n'y a 
donc, de ce côté, rien qui s'oppose à Thypothèse d'après 
laquelle des changements de concentration des ions déter- 
mineraient les effets du courant. Quels peuvent être ces 
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changements? et comment se fait-il que Texcitation ne se 
produise à la cathode que lors de la fermeture et non 
pendant le passage du courant? c'est ce qui reste encore 
à expliquer. 

[Dans une courte notej(l), j'ai insisté récemment sur 
l'intérêt que présentent, pour expliquer les actions polaires 
du courant, les résultats obtenus en traitant les nerfs et les 
muscles avec certains sels. J'avais trouvé précédemment 
que si on met un nerf dans une solution d'un sel dont les 
unions diminuent la concentration des ions Caet Mg libres 
(oxalates, citrates, phosphates, etc.), il se produit bientôt 
un état d'excitabilité augmentée, correspondant au « catc- 
lectrotonus » du courant galvanique, tandis que lorsqu'on 
traite le nerf avec des sels de Ca ou de Mg il se produit 
une diminution de Texcitabilité du nerf, semblable à V « ané- 
lectrotonus ». • 

Or on peut montrer qu'il doit se produire, en elfet, lors 
du courant galvanique dans le nerf, une diminution de la 
concentration des ions Ga et Mg libres au voisinage de la 
cathode et une augmentation de leur concentration au 
voisinage de l'anode. Les variations de la concentration des 
différents ions qui peuvent se produire dans un nerf au 
niveau des électrodes dépendent en première ligne de la 
vitesse de transport des ions. Cette vitesse est très diffé- 
rente pour les différents anions du nerf. Les ions Cl ont 
une vitesse de transport très grande : 65,4 ; les anions 
des acides gras supérieurs, comme, par exemple, l'acide 
oléique, n'ont qu'une vitesse faible : moins de 30. Pour 
d'autres acides gras : acide palmitique, stéarique, cette 
vitesse des anions est encore plus faible : peut-être même 
ne se transportent-ils pas. On sait, d'autre part, que les 
calions de ces acides gras, — qui existent dans le nerf, — 
précipitent Ca et Mg ; Friedenthal a môme montré que 

(1) LoEB, Univ, ofCalif, Public, Physiology, vol. III, p. 9, 1905. 



Digitized by VjOOQ IC 



LES EFFETS DU COURANT ÉLECTRIQUE 185 

Foléate de soude, injecté à un animal, provoque des con- 
tractions, comme Toxalate de soude. Par suite de cette 
différence dans la vitesse des ahions, il doit y avoir, 
lorsque passe le courant constant, plus d'ions Cl trans- 
portés de la cathode vers l'anode que d'anions des acides 
gras. Par conséquent, il doit y avoir une diminution de la 
concentration des ions Ca et Mg libres dans la région de 
la cathode, attendu que les sels de Ca et de Mg des acides 
gras en question sont très peu solubles, tandis que CaCl» est 
non seulement très soluble, mais encore fortement dissocié. 
A l'anode, le contraire doit se produire : il y arrive, dans 
l'unité de temps, plus d'ions Cl que d'anions des acides 
gras. Par suite, la concentration des ions Ca et Mg libres 
doit y augmenter. — Nous voyons donc, en résumé, qu'il 
doit réellement se produire, sous l'influence du courant 
constant : — à la cathode, une modification de la concentra- 
tion des ions de même sens que lorsque nous mettons le 
nerf dans une solution de citrate, d'oxalate ou de phos- 
phate ; — à l'anode, uae modification de môme sens que 
dans une solution d'un sel de Ca ou de Mg. 

Les dift'érences entre les vitesses de transport des 
cations contenus dans le nerf ou daus le muscle sont rela- 
tivement faibles par rapport à celles qui concernent les 
anions. Les vitesses de transport relatives sont, pour 
K : 64,7 ; pour Ca : 51,8 ; pour Mg : 46; pour Na : 43,6. 
Par conséquent, si nous considérons les cations, nous 
voyons que le courant doit encore produire une augmenta- 
tion relative et la concentration des ions K à la cathode. 
Les différences entre les vitesses de transport des trois 
autres cations sont trop faibles pour, pouvoir entrer en 
ligne de compte. L'augmentation de la concentration des 
ions K à la cathode pourrait également contribuer à la pro- 
duction du catélectrotonus (l).] 

(1) Addition de V auteur à V édition française, IDOG. 
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SIXIÈME LEÇON 



INFLUENCE DE LA TEMPÉRATURE SUR LES PHÉNOMÈNES 

DE LA VIE 



1. — Dans l'analyse des effets de la chaleur sur les phé- 
nomènes de la vie, nous rencontrons, comme dans Fétude 
de l'action des électrolytes, une difficulté. Elle tient à ce 
qu'une variation de température provoque dans les orga- 
nismes des modifications d'ordre physique et d'ordre chi- 
mique à la fois, et à ce qu'il ne nous est jusqu'à présent 
pas possible de séparer toujours nettement ces deux ordres 
d'effets. 

Nous savons cependant que les phénomènes vitaux 
essentiels pour la conservation de la vie et pour sa repro- 
duction, ne sont possibles qu'entre certaines limites de 
température, relativement étroites . 

Si nous dépassons la limite supérieure, alors apparais- 
sent dans la substance vivante des modifications physi- 
ques (coagulation par la chaleur), qui, dans la plupart des 
cas, ne se réparent pas quand on abaisse de nouveau la 
température. Nous pouvons tuer tous les êtres vivants en 
élevant leur température jusqu'à ce point critique. Si nous 
abaissons la température au-dessous, d une certaine limite, 
il y a arrêt des manifestations vitales, mais il ne s'agit 
ici le plus souvent que de modifications réversibles, c'est- 
à-dire que les phénomènes de la vie réapparaissent, si, en 
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prenant certaines précautions, on atteint de nouveau la 
température normale. 

Nous allons considérer d'un peu plus près ces deux 
limites de température, mais nous excluons tout d'abord 
de notre étude le groupe des animaux munis d'un appa- 
reil thermo-régulateur, et désignés sous le nom d'ani- 
maux à sang chaud. 

La limite supérieure peut être mesurée avec la plus 
grande précision à l'aide des observations faites dans les 
sources chaudes. Mon collègue W. Setchell (1) a fait 
beaucoup de recherches sur ce sujet ; il ressort de ses 
travaux que, dans les sources chaudes dont la tempéra- 
ture atteint 43** ou plus, on ne trouve jamais d'animaux, ou 
d'algues proprement dites. 

Entre 43** et 63** il n'a trouvé que des algues bleues, des 
Cyanophycées qui se rapprochent plus par leur structure 
des bactéries que des algues. En effet, les Cyanophycées 
ne possèdent ni noyau différencié comme celui que possè- 
dent toutes les autres formes vivantes à Texception des 
bactéries, ni chromatophores nettement différenciés, comme 
ceux que Ton trouve dans les algues véritables. 

Toutes les Cyanophycées ne sont pas capables de sup- 
porter une température aussi élevée, mais seulement quel- 
ques formes, et qui ne semblent pas pouvoir prospérer 
dans une eau plus froide. Les autres Cyanophycées appar- 
tiennent aux eaux dont la température est inférieure à 
40**, et sont aussi peu capables de supporter une tempéra- 
ture plus élevée que les animaux ou les algues véritables, 

La plus haute température que puissent supporter les 
Cyanophycées ne s'élève pas, d'après Setchell, à plus 
d'environ 10** au-dessus de celle (63**) qu'il a observée 
comme maximale dans les conditions naturelles d'existence 
de CCS organismes. 

Parmi les champignons, on trouve beaucoup de formes* 

(1) W. A. Setchell, Science, N. S., vol. XXVII, p. 934, 1903. 
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qui supportent une température de 43-45°; on sait aussi 
que les spores peuvent supporter une température plus 
élevée que les formes végétales. 

C'est ainsi que Duclaux (1) a trouvé, que certains 
bacilles présents dans le fromage (Tyrothrix) sont tués en 
une minute par des températures de SO*" à 90**, tandis qu'il 
faut des températures de 105** à 120° pour tuer leurs spores. 

Duclaux attire l'attention sur un fait qui est important 
pour la discussion des faits relatifs à l'action des hautes 
températures. D'après cet auteur, il n'y a pas de point 
critique de température, mais seulement une « zone de 
température » critique; en somme, c'est le temps pendant 
lequel doit agir la température pour tuer l'organisme, qui 
est important. 

Il cite comme exemple une série de recherches de Ghris- 
ten sur les spores des bactéries du sol et du foin. Ces 
spores étaient soumises à l'action d'un courant de vapeur, 
et l'on mesurait le temps nécessaire pour les tuer à di lié- 
rentes températures. Voici les durées observées : 

A 100° plus de 16 heures. 

105-110° 2à4 heures. 

H5° 30 à 60 minutos. 

125-130° 5 minutes ou plus. 

135° 1 à 5 minutes. 

140° 1 minute. 

Nous ne devons pas perdre cela de vue, lorsque nous 
soulevons la question de savoir quelle est la limite supé- 
rieure de température compatible avec la vie des animaux. 

Le temps pendant lequel la température doit agir dimi- 
nue de plus en plus rapidement à mesure qu'elle s'élève, 
et l'on atteint bientôt une température où la mort se pro- 
duit en quelques minutes. 

Chez les animaux à sang chaud, cette température paraît 

(1) Duclaux, Traité de Microbiologie, vol. II, p. 280. Paris, 1808. 
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être voisine d'environ 45®. Pour les animaux à sang froid, 
qui vivent dans un milieu dont la température est infé- 
rieure à celle de notre sang, cette limite est vraisembla- 
blement encore plus basse. Mais un animal à sang chaud 
peut aussi être tué par une température de 44®, 43**, et 
42'', ou même plus basse encore ; seulement il faut qu'une 
température de 42® agisse beaucoup plus longtemps qu'une 
température de 45® pour produire la mort. Ceci explique 
rimportance qu'il y a à ce qu'un malade fiévreux ne fasse 
pas pendant trop longtemps de hautes températures. 

Tous ces faits deviennent compréhensibles, si Ton 
admet que la limite ou la zone supérieure de température 
est déterminée par la température de coagulation des albu- 
minoïdes de l'organisme. Ily a dans toutes les cellules des 
albuminoïdes liquides, qui se transforment par élévation 
de température en des gels irréversibles, c'est-à-dire 
qui ne redeviennent plus liquides pour un nouvel abais- 
sement de température. 

Hardy a divisé les gels en deux groupes : ceux qui, 
soumis à l'action de la chaleur, sont réversibles, et ceux 
qui ne le sont pas. La gélatine est un gel réversible : elle 
se liquéfie quand la température s'élève, et se resolidifîe 
quand elle s'abaisse. En général, la chaleur transforme les 
albuminoïdes en gels irréversibles, ce qui fait que les 
hautes températures ne produisent pas un arrêt temporaire 
des phénomènes de la vie, mais bien une mort définitive. 

Les températures comprises dans la zone critique pro- 
voquent la mort par coagulation : ce n'est pas une simple 
conjecture; l'observation démontre qu'il en est bien ainsi. 

Chez les animaux à sang chaud, des phénomènes de 
coagulation apparaissent rapidement vers 44® dans les 
muscles, dont ils détruisent d'une façon durable la con- 
tractilité. La suppression de fonction des muscles respi- 
ratoires produit alors rapidement, dans ces organismes, la 
mort de tous les tissus. 

D'après Duclaux, on voit également se produire une 
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coagulation chez les micro-organismes dans la zone de 
température critique. Le protoplasma, qui, chez les Bac- 
téries, est normalement homogène ou à fines granulations, 
se remplit de gros grains irrégulièrement groupés ; ce 
processus est quelquefois lent, quelquefois rapide. 

Si les limites supérieures de température compatibles 
avec la vie sont aussi différentes pour les divers orga- 
nismes, cela tient, suivant Duclaux, à ce que les tempé- 
ratures de coagulation de leurs albuminoïdes ne sont pas 
les mêmes. 

La température de coagulation est encore influencée par 
d'autres facteurs, très nombreux. Si, par exemple, elle 
est plus élevée pour les spores que pour les formes végé- 
tatives, cela tient à une différence dans la teneur en eau. 
D'après Cramer, on trouve pour le mycélium du Pénicil- 
lium 87,6 d'eau et 12,4 de résidu sec, tandis que les spores 
fournissent 38,9 d'eau et 61,1 de résidu sec. Selon Che- 
vreul, la température de coagulation des albuminoïdes 
s'abaisse lorsque leur richesse en eau augmente (dans de 
certaines limites ?). — D'autre part, la réaction du proto- 
plasma agit sur la température de coagulation : cette tem- 
pérature est plus basse en milieu acide, plus élevée en 
milieu alcalin. La nature et la concentration des électrolytes 
présents jouent aussi un rôle, comme Pauliet d'autres l'ont 
montré. Si, à l'intérieur de la zone de température critique, 
il faut d'autant plus de temps pour tuer l'organisme que la 
température est plus basse, Duclaux a montré que le pro- 
cessus de la coagulation, de son côté, demande également 
du temps. Pour une action trop courte d'une température 
critique, la coagulation de l'albumine n'est que partielle, 
et l'organisme peut se rétablir. 

En somme, tous ces faits semblent témoigner que la 
mort des organismes dans la zone de température critique 
résulte essentiellement d'une action physique de la chaleur, 
déterminant la transformation des solutions colloïdales des 
cellules en des gels correspondants. 
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Relativement à la limite inférieure de température com- 
patible avec la vie, nous pouvons dire qu'il n'y a pas 
d'animal à sang froid qui soit nécessairement tué par un 
abaissement de température. Los manifestations physiques 
de la vie : mouvement, division cellulaire, croissance, s'ar- 
rêtent en général aux environs de 0°, ce qui est probable- 
ment en rapport avec la vitesse trop faible des réactions 
chimiques à cette température. Mais l'abaissement de tem- 
pérature peut être poussé beaucoup plus loin sans que des 
modifications irréversibles apparaissent dans l'organisme. 
Grâce aux procédés actuellement employés pour produire le 
froid, on a pu étudier l'action des plus basses tempéra- 
tures connues jusqu'à présent sur des animaux à sang 
froid de toutes espèces. L'expérience montre que, dans ces 
conditions, la mort peut être due à deux causes. 

La première, c'est que la cristallisation de l'eau dans 
des cellules molles peut les déchirer mécaniquement. Les 
jeunes cellules végétales ont des membranes plus tendres 
que les cellules âgées, elles contiennent aussi plus d'eau, 
aussi souffrent-elles plus facilement de la gelée que les 
cellules plus vieilles. Ce danger ne se produit que lors- 
qu'on a atteint le point de congélation des tissus; si ceux 
d'un animal sont constitués de telle sorte que ce danger 
soit écarté, un abaissement de température plus grand 
encore est indifférent pour l'organisme. Ainsi, Pictet et 
Yung ont soumis une série d'animaux à sang froid à des 
températures très basses, sans que les résultats obtenus 
fussent différents de ce qu'ils auraient été si la tempéra- 
ture n'avait été abaissée que jusqu'au point décongélation 
des tissus. 

La seconde cause de mort peut être due au dégel des 
animaux. S'il a lieu trop vite, ils ne s'en remettent pas ; un 
dégel très lent est nécessaire. Le danger d'un dégel trop 
brusque tient, d'après Hoppe-Seyler, à ce que la fusion 
rapide des cristaux de glace dans les cellules met les par- 
ticules protoplasmiques qui se trouvent trop près des 
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cristaux dans le même état qu'une pénétration brusque 
d'eau distillée en grande quantité, phénomène qui produit 
dans la cellule des changements irréversibles. Le dégel 
se produit-il lentement : « l'eau formée a le temps de diffu- 
ser, et de rendre peu à peu leur intégrité aux masses 
contractiles imbibées (1). » 

Les animaux à sang chaud se comportent en général 
d'une tout autre façon. 

Quand on refroidit leur sang jusqu'à 15° ou un peu plus 
bas, ils ne peuvent en général revenir à la vie. Si cette 
donnée est exacte, c'est qu'il doit se passer à cette tempé- 
rature une variation irréversible. S'agit-il ici d'un change- 
ment d'état physique directement causé par l'abaissement 
de température, ou d'un effet indirect, dû à ce que la 
vitesse de réaction des différents processus est inégale- 
ment retardée pour un même abaissement de tempéra- 
ture, c'est ce que nous ne pouvons jusqu'à présent décider. 
Les animaux à sang chaud se comportent, lorsqu'on les 
refroidit, comme les Cyanophycées des sources chaudes de 
Setchell, qui ne peuvent vivre lorsqu'on les porte brus- 
quement dans une eau dont la température est inférieure 
à 40«. 

2. — Si l'on reste entre les limites de température où se 
déroule la vie des animaux et des plantes à chlorophylle, 
soit entre 0® et 40° environ, on trouve, comme on devait 
s'y attendre, une influence très nette de la température 
sur la vitesse de réaction des processus chimiques. 

D'après van't Hoff et Arrhenius, une élévation de tem- 
pérature de 10® cause en général une accélération de la 
vitesse de réaction allant du double au triple. C'est ce 
que l'on voit aussi relativement à la vitesse des processus 
physiologiques. 

(1) HOPPE- Seyler, Physiologische Chemie, p. 30. Berlin, 1877. 

LOEB 13 
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Le tableau suivant, emprunté àClausen (1), montre Tin- 
fluence de la température sur la production de CO2 par 
les graines de lupin: 100 grammes de graines produisent 
en une heure les quantités suivantes de CO^ en milli- 
grammes : 



Températures 


COg en milligrammes 


Qo, . 


7,27 


5° 


43,86 


10° 


48,41 


45° 


34,37 


20° 


43,55 


25° 


58,76 


30° 


85,00 


35° 


400,00 


40° 


415.90 


45° 


404,45 


50° 


46,20 


55° 


47,70 



On voit qu'aux températures inférieures à 40®, la quan- 
tité de GO2 devient double pour une élévation de 10**. A 
partir de 40®, une nouvelle augmentation de température 
ne cause plus d'accélération de la vitesse de réaction, 
mais une diminution. La raison en est sans doute qu'entre 
30 et 40®, les ferments ou catalysateurs se détruisent eux- 
mêmes (par hydrolyse ?) et que cette destruction suit la loi 
d'accélération des vitesses de réaction avec la tempéra- 
ture. Tammann f2)ramontré directement pour un ferment : 
l'émulsine. 

Les phénomènes vitaux varient donc proportionnelle- 
ment à la vitesse de réaction des processus chimiques. La 
vitesse des contractions cardiaques et des mouvements 
respiratoires augmente avec la température ; les mouve- 

(1) Clausen, Landwirdschafiliche Jahrbucher, vol. XIX, p. 893, 1890. 
Cité d'après Coheu (Vortràge fur Ârtze iiber physikalische Chemie, Leip- 
zig, 1902) que nous suivons ici. 

(2) Tammann, Zeitschr. f. physik, Chemie, vol. XVIII, p. 426, 1895 
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ments de locomotion deviennent également plus vifs jusqu'à 
ce qu'on arrive aux environs de 40^, limite à partir de 
laquelle une nouvelle élévation de la température diminue 
la quantité des ferments en accélérant leur destruction. Il 
m'a paru important de rechercher si, lors d'une élévation 
de température, l'âugmentalion du nombre des contractions 
cardiaques par minute suit la loi d'Arrhenius. J*ai prié 
M. Snyder (1) de faire des recherches à ce sujet; elles ont 
porté sur des fragments de ventricule du cœur de la tortue 
californienne. Snyder a montré que, pour des températures 
comprises entre. 5^ et 30°, le nombre des contractions car- 
diaques double environ pour chaque élévation de tempé- 
rature de 10**. Cette augmentation est aussi régulière que 
celle qu'on constate dans les phénomènes diastasiques 
pour lesquels la loi d'Arrhenius a été vérifiée. 

[Une table extraite des travaux de Snyder facilitera la 
compréhension des faits. 

Des lambeaux de six ventricules de cœurs de tortue 
étaient placés dans des chambres humides et leurs con- 
tractions enregistrées graphiquement. Deux des cœurs 
étaient alors soumis à une température de 10^, deux à 20% 
les deux derniers à 30®, les températures étaient mainte- 
nues constantes. La température de 30^ était déjà un peu 
trop élevée, et les cœurs cessaient de battre environ au 
bout de 15 à 25 minutes. 

En général, le nombre des contractions cardiaques 
diminue lentement dans ces expériences ; d'où nécessité de 
prendre le temps en considération. 

(1) Snyder, Univ. of, Calif. Publ, Physiol.y vol. II, 1905. 
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Temps en minâtes depuis 

U commencement de 

l'erpôrience. 


Température 10» 
Cœur 1. Cœur 2. 


Nombce des contractions par minute 

T. EO» 

Cœur 3. Cœur 4. 


T. 30» 
Cœur 5. Cœur 6 


5 


9,5 


9,5 


21,5 


21 


48 48 


10 


7 * 


9 


21 


24 


48 44 


45 


6J 


8,7 


19 


18 


48 40 


20 


7 


8.2 


19 


16,5 


41 


30 


7 


7 


16 


14 




40 


6,5 


7,9 


15,5 


15,5 




50 


6,5 


7,9 


13,5 


16 




60 


6,2 


7,4 


13 


15 




80 


6,2 


6,8 


11 


14,5 




100 


6,5 


7,1 


10 


10 




120 


6,4 


6,6 


8 • 


10 




140 


6,5 


6 


8 


9 





160 6,5 5,9 7,6 9 

(Dans ce tableau, la première colonne représente en 
minutes le temps écoulé depuis le début de l'expérience ; 
les autres donnent la moyenne des contractions pour les 
5 minutes considérées.) 

On voit que le coefficient pour lO** d'élévation de tempé- 
rature est un peu plus grand que 2. 

Robertson (1) a fait plus tard dans notre Institut des 
recherches analogues pour les contractions cardiaques, 
chez une Daphnie {Ceriodaphnia). Il a trouvé que le 
coefficient : 

Nombre des contractions pour Tq + 10** 

Nombre des . contractions pour Tq 
est en moyenne de 2,03. Le tableau suivant peut servir 
d'exemple : 

ExpÉmENCE 7. 

Températures Contractions par seconde 

11 1,64 

15 2,38 

17 . 2,63 

1) Robertson, Biological Bulletin, vol. X, p. 242, 1906. 
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Températures Contractions par secondes 

19 2,98 

21 4,53 

21 4,55 

21 4,48 

25 5,33 

27 5,4 

29 5,15 

21** 25** 27** 

Coefficients : pour v-r^ = 2,76 ; pour j^^ = 2,24 ; pour p=^ = 2,05 ; 



29_° 
19° 



û)QO 

pour ^,=2.06(1).] 



Ces observations de Snyder et de Robertson confirment 
Thypothèse que j'avais déjà faite, et d'après laquelle des 
processus fermentatifs ou diastasiques seraient à la base des 
conditions de Tactivité du cœur. Ces processus diastasi- 
ques aboutiraient à la mise en liberté dé certains métaux 
faisant partie de combinaisons organiques et par suite à 
leur ionisation, ce qui rendrait possibles les substitutions 
et les changements d'état physique des colloïdes qui, 
d'après la leçon précédente^ servent de base aux contrac- 
tions rythmiques. Quoi qu'il en soit, les expériences de 
Snyder semblent bien montrer que le nombre des batte- 
ments d^ cœur est fonction d'une vitesse de réaction. 

La vitesse du développement des œufs, elle aussi, est 
fonction de la température, à peu près de la même façon 
que la production de GOs» dans les expériences de Clau- 
sen. O. Hertwig a montré, en effet, qu'entre 6** et 24°, la 
vitesse de la segmentation des œufs de grenouille double 
environ pour une élévation de température de 10*^ (2). Il 
n'est pas douteux qu'il y a là un champ ouvert à des 
recherches physiologiques fécondes. 

(1) Addition de Vauleur à Védilion française^ 1906. 

(2) O. Hertwig, Arch, f, mikrosk. Anal,, vol. LI, p. 319, 1898. Peter, 
ibid., vol. XX, p. 130, 1905, a trouvé un coefficient de température ana- 
logue pour le développement des œufs d'oursin. 
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INFLUENCE DE LA TEMPÉRATURE 



[On peut se servir du coefficient de température pour 
savoir si tel ou tel phénomène biologique est de nature 
physique ou chimique. Ainsi, je me suis demandé pendant 
longtemps si les solutions hypertoniques qui provoquent 
la parthénogenèse artificielle agissent chimiquement, ou si 
elles agissent physiquement, en provoquant, par exemple, 
un changement d^état irréversible des colloïdes. Pour le 
savoir, j'ai déterminé le temps pendant lequel ces solutions 
doivent agir, aux différentes températures, afin qu on 
obtienne des larves (1). (Il s'agit d'œufs traités antérieure- 
ment par l'acide butyrique de manière à faire apparaître une 
membrane : v. leçon 9.) Pour des températures supérieures 
à 20^, les œufs placés dans la solution hypertonique meu- 
rent rapidement (les expériences ont été faites en hiver), 
l^our des températures plus basses, le coefficient de tem- 
pérature est très élevé : ^ 3 pour 10®, comme le montre le 
tableau suivant : 



Températures 


Expériences 
1 


( 44e 

; 24 


2 


{ 16» 

26o 


3 


4o-0,D' 


150 


4 


5o 
15o 


5 


l 10- 
20« 



Durée d'exposition minima 

nécessaire pour la 

production de larves 

nombreuses 

environ 50 minutes 
tous les œufs meurent- 

environ 35 minutes 

tous les œufs meurent 

210 minutes 

environ 40 minutes 

environ 160 minutes 

- 55 — 
environ 112 minutes 

— 32 — 



Coefficient 

de température pour 

10» : Q,o 



0,0 > 3.0 



-environ3.0 



Qio= environ 3.0 



Ces recherches prouvent que les solutions hypertoniques 
agissent par voie chimique pour provoquer la parthéno- 
genèse. 

Cette observation s'est trouvée confirmée ultérieure- 

(1) LOEB, Univ. ofÇalif, Public, vol. III, p, 39, 1906. 
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ment, lorsque j'ai trouvé que la présence d'oxygène dan^ 
la solution hypertonique était nécessaire pour que son 
action put s'exercer (1)*] 

La température à laquelle la vitesse de réaction est 
maximale est ordinairement aussi la température optimale 
pour les processus qui sont fonction de la réaction chi- 
mique considérée. 

Si la température est suffisamment basse, soit envi- 
ron 0*^, la vitesse des réactions chimiques devient alors si 
petite que les manifestations de la vie cessent. En les ré- 
chauffant, on peut toujours tirer les animaux à sang froid de 
cet état de mort apparente ou de vie latente. Le dessèche- 
ment et le manque d'eau semblent aussi produire chez les 
animaux un ralentissement des réactions chimiques. L'ac- 
tivité chipiique ne cesse pas complètement à 0®, ni dans les 
graines desséchées, mais la vitesse des réactions est si 
petite que les manifestations de la vie ne se produisent pas. 

Nous n'avons jusqu'ici appris à connaître que deux des 
formes de l'action de la chaleur sur les organismes 
vivants : 1® la coagulation; 2** l'effet produit sur la vitesse 
des réactions chimiques. Il y a des actions d'un autre 
genre, par exemple celle qui porte sur le coefficient de 
partage d'une substance entre deux autres ; il varie en 
effet avec la température. Le coefficient de partage de 

l'hydrate de chloral pour le mélange • , par exemple, 

augmente avec la température. 

Aussi, quand on empoisonne une grenouille à la tempé- 
rature ordinaire avec deThydrate de chloral, elle se rétablit 
si on la porte ensuite à une température basse. C'est 
qu'alors une assez grande quantité d'hydrate de chloral 
abandonne les lipoïdes du système nerveux central pour 
entrer en solution dans les liquides aqueux du corps. 

(1) Addition de l'auteur à V édition française^ 1906. 
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On sait que des grenouilles conservées longtemps dans 
la glace ont une plus grande excitabilité réflexe que les 
grenouilles normales. Si la vitesse de réaction était le seul 
facteur de Texcitabilité réflexe, elle devrait croître avec 
l'élévation de température. Mais ne serait-il pas possible 
que le coefficient de partage dé certaines substances actives 
élaborées dans l'organisme changeât en même temps que 
la vitesse de réaction ? (Nous faisons allusion ici k des 
substances telles que la choline). 

S'il en était ainsi, il serait alors facile de comprendre 
comment, à des températures basses, l'excitabilité ner- 
veuse peut être augmentée malgré la diminution de vitesse 
-des réactions. 

La température a peut-être encore bien d'autres effets 
accessoires qui compliquent son action : c'est pourquoi 
nous ne devons pas nous étonner de ne pouvoir pas expli- 
quer encore aujourd'hui tous ses effets physiologiques. 
Tous les éleveurs de papillons savent que chez beaucoup 
des lépidoptères septentrionaux qui hivernent, un refroi- 
dissement des pupes à 0° raccourcit la durée de la méta- 
morphose et accélère l'éclosion. Quel est ici le rôle de ce 
refroidissement ? II n'a peut-être pour rôle que d'empêcher 
ou de provoquer l'apparition d'un nouvel état dans l'orga- 
nisme de l'animal : une fois ce changement produit, tous 
les phénomènes ultérieurs suivraient la loi d'Arrhenius. Si 
cette vue est exacte, on devrait pouvoir trouver d'autres 
facteurs que le froid, capables de le remplacer pour accé- 
lérer le développement des papillons (1). 

L'efl'et produit par le refroidissement sur le développe- 
ment des ailes des pucerons est aussi paradoxal que le 
précédent. Aussi longtemps que l'humidité est suffisante et 
la température élevée, les Aphides restent aptères. Si on 



(1) Ces faits sont à rapprocher de ceux signalés par Hansen, qui a 
vu que la narcose par Téther accélère le développement des parties 
en voie de croissance des plantes (bourgeons, etc.). 
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abaisse la température les ailes commencent à croître. Ici 
donc un abaissement de température pr<^voque ou accélère 
la croissance d'un organe. Pour la plupart, les auteurs pré- 
sentent la chose comme si elle était une suite du manque 
de nourriture ; c'est oublier qu'à basse température, 
l'énergie des manifestations vitales et par suite le besoin 
de nourriture sont également diminués. 

Chez beaucoup d'animaux, la température influe consi- 
dérablement sur le mode de reproduction. Aux tempéra- 
tures élevées, les Aphides se reproduisent parthénogéné- 
tiquement et les générations sont exclusivement composées 
de femelles. Si la température s'abaisse, les deux sexes 
apparaissent et s'accouplent. 

A. Greeley (1) a trouvé dans mon laboratoire qu'un infu- 
soire du genre Monas s'enkyste chaque fois qu'on le laisse 
quelque temps à basse température et qu'on le réchauffe 
ensuite. 

Certaines formes d'excitabilité peuvent également être 
changées de sens par la température. Les larves de Poly- 
gordius et les Copépodesà héliotropisme positif peuvent être 
rendues négatives par élévation de température ; au con- 
traire, des formes à héliotropisme négatif deviennent posi- 
tives par refroidissement. Il s'agit encore ici d'effets qui ne 
peuvent être considérés comme étant, au moins directe- 
ment, fonction de la vitesse de réaction (2). 



(1) A. Greeley, Biological Bulletin^ voL III, p. 165, 1902. 

(2) LoEB, P/ïugers Archiv, vol. LUI, p. 81, 1893. 
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SEPTIÈME LEÇON 
ÉNERGIE RATONNANTE ET HËLIOTROPISME 

I. — Action physiologique des ondes électriques. 

La théorie électromagnétique de la lumière nous a 
ameixés à concevoir qu'en dehors des ondes de Féther qui 
correspondent aux différentes parties du spectre lumi- 
neux, il existe, de part et d'autre du spectre, des ondes 
d'une longueur plus grande ou plus petite. Hertz a décou- 
vert des méthodes qui permettent d'expérimenter sur 
des ondes de plusieurs centimètres de longueur avec 
autant de sûreté que nous le faisions déjà sur les ondes 
plus courtes qui affectent notre rétine. On pouvait se 
demander si ces ondes de Hertz exercent une action phy ^ 
siologique. J'ai fait, pour répondre à cette question, des 
expériences minutieuses sur les nerfs et les muscles de la 
grenouille. Les premiers résultats semblaient montrer que 
des ondes de 1 à 3 millimètres étaient capables d'exciter 
les nerfs. Mais une analyse plus exacte des phénomènes 
m'a conduit à conclure que le caractère oscillatoire des 
décharges qui produisent les ondes de Hertz n'a aucune 
influence sur les effets qu'on observe, et que ces derniers 
peuvent être obtenus tout aussi bien avec une décharge 
non oscillatoire (1). On a affaire, en réalité, à des phéno- 

(1) LoEB, Pftugers Archiv, vol. LXVII, p, 488; vol. LXIX, p. 99, 1897. 
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mènes d'influence, du même genre que ceux dont il a été 
question dans la cinquième leçon. Les ondes de Hertz 
sont trop courtes pour agir à la façon du courant électrique, 
c'est-à-dire en modifiant la concentration des ions : d'après 
la loi de Nernst, il leur faudrait, pour agir de cette manière, 
atteindre une intensité énorme. En revanche, elles sont 
trop courtes pour avoir une action chimique de même 
nature que celle des ondes lumineuses, ou, en général, une 
action physiologique quelconque. 

J'ai fait remarquer qu'on aurait pu prévoir ce résultat 
d'après la théorie électromagnétique de la lumière : en 
effet, cette théorie enseigne que l'action de chaque espèce 
d'ondes a pour condition la présence de résonateurs ap- 
propriés, dont la dimension est fonction de la longueur 
d'onde et doit croître avec elle. Etant donné que les élé- 
ments organiques dont les modifications déterminent 
l'excitation des nerfs sont d'un ordre de grandeur peu 
élevé (molécules où groupes de molécules), il est peu 
vraisemblable, à priori, que des ondes de la longueur des 
ondes de Hertz puissent agir sur eux. Toutes les expé- 
riences des physiciens confirment cette idée, et, si des 
physiologistes ou des médecins ont cru parfois constater 
des faits qui la contredisent, leur opinion me paraît devoir 
résulter d'une analyse insuffisante des conditions de leurs 
expériences. 



II. — Action chimique de la lumière 

SUR LES organismes. 

Les ondes de l'éther qui nous intéressent au point de 
vue physiologique sont celles qui ont une longueur 
d'onde de 0,8 ^ au maximum : en d'autres termes, les 
ondes qui excitent notre rétine et les ondes « ultra- vio- 
lettes ». — Quelle est la nature physique et chimique de 
leur action ? 11 ne saurait être question de faire inter- 
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venir, pour expliquer les effets physiologiques de la lu- 
mière, la pression de la lumière, qui semble avoir une si 
grande importance dans le domaine cosmique. Nous au- 
rions même pu nous dispenser d'en parler, si Râdl, dans 
une brochure récente sur les effets physiologiques de la 
lumière, n'avait émis l'hypothèse que la pression de la 
lumière est la cause des phénomènes héliotropiques (1). 
Un fait nous permet d'écarter d'emblée cette supposition : 
la pression de la lumière est indépendante de la longueur 
d'onde; or nous verrons que les effets physiologiques de 
la lumière sont précisément dans une dépendance très 
nette à l'égard de la longueur d'onde. — Cette dépen- 
dance à l'égard de la longueur d'onde est caractéris- 
tique, au contraire, des effets photochimiques de la lu- 
mière, c'est-à-dire de ceux qui résultent d'une transfor- 
mation directe de l'énergie des ondes de l'éther en énergie 
chimique. Ces effets peuvent consister, soit dans l'accélé- 
ration de certaines réactions, soit dans la rupture de 
certains états d'équilibre. 11 semble que chacune des 
réactions chimiques sur lesquelles les ondes de l'éther 
sont susceptibles d'avoir une influence ne peut être in- 
fluencée que par les ondes d'une longueur déterminée, et 
cette longueur ne paraît pas être la même pour les diffé- 
rentes substances ni pour les différentes réactions. 

Pour qu'il y ait transformation d'énergie rayonnante 
en énergie chimique, il faut qu'il y ait, d'abord, absorp- 
tion des ondes capables de déterminer le processus photo- 
chimique. Les biologistes sont souvent portés à croire 
que, réciproquement, partout où a lieu une absorption de 
lumière (par exemple dans les parties pigmentées d'un 
organisme), il doit se produire aussi des effets photo- 
chimiques. Mais ceci n'est pas exact. 

Il semble que les ondes lumineuses peuvent exercer 



(1) Radl, E., Untersuchungen ûber den Phototropismus der Tiere. 
Leipzig, 1903. 
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une influence sur des processus chimiques très différents . 

Ainsi, la lumière détermine la combinaison de Thydro- 
gène et du chlore, c'est-à-dire une synthèse ; elle détermine, 
inversement, la décomposition de l'hydrogène phosphore. 

Un fait qui montre bien que les différentes parties du 
spectre ne favorisent pas les mêmes réactions, a été 
signalé par Vogel : la teinture de gaïac, sous l'action des 
rayons violets, est oxydée et prend une couleur bleue ; sous 
Taction des rayons rouges, elle est réduite et prend une 
couleur jaune (1). 

Les processus de réduction et d'oxydation qui se pro- 
duisent sous l'influence de la lumière semblent avoir une 
importance physiologique considérable. Duolaux admet, 
par exemple, que l'action stérilisante de la lumière sur les 
bactéries résulte en partie de ce qu'elle provoque la forma- 
tion d'acides dans le milieu de culture. Il a montré, notani- 
ment, que les graisses, soumises à l'action de la lumière, 
sont oxydées et hydrolysées, et que l'acide qui se forme 
ainsi a une action antiseptique. De même, les sucres, en 
milieu alcalin, sont oxydés par la lumière, et l'alcalinité du 
milieu disparaît. Dans les.deux cas, il se forme, entre autres, 
de l'acide formique. L'eau oxygénée est également au nombre 
des produits que l'action de la lumière fait apparaître dans 
le milieu de culture. 

Mais il y a encore d'autres corps difficilement oxydables 
dont on a pu montrer que l'oxydatioii est accélérée par la 
lumière : ainsi les aldéhydes, d'après Schônbein et Joris- 
' sen ; l'essence de térébenthine ; l'alcool amylique d'iaprès 
Richardson et Forteg (2). Bodlânder incline à attribuer ces 
phénomènes à une dissociation de l'oxygène ; son hypo- 
thèse est fondée sur la théorie électromagnétique de la 
lumière. 

(1) Cité d'après Ostwald, Allgemeine Chemie, vol. II, p. 1085. 

(2) Ces derniers exemples sont cités d'après Bodlânder, Sur la com- 
bustion tenie (Ahrens, Sammlung chemischer und chemisch-technischer 
Vortràge), Sttugart, 1899. 
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On sait que la présence de pigments dans les organes 
sensibles à la lumière est un fait très fréquent dans la série 
animale ; peut-être, à cet égard, est-il intéressant de citer 
ici une observation qui est relative à l'influence des colo- 
rants sur les phénomènes photo-chimiques et qui est due à 
Vogel (1874). « Les sels d'argent, et en particulier lo 
bromure d'argent des plaques photographiques ordinaires, 
sont surtout sensibles aux rayons compris en'tre le bleu et 
Tultra-violet ; ils sont peu sensibles aux rayons jaunes 
et verts, qui sont ceux qui agissent le plus fortement sur 
notre œil. 11 résulte de la que les rapports entre objets de 
couleurs différentes nous apparaissent altérés dans Timage 
photographique : les objets bleus et violets, qui sont les 
plus sombres pour nous, se détachent en clair ; les objets 
rouges et jaunes, lumineux pour nous, prennent un ton 
plus foncé. Mais on remédie à ce défaut en ajoutant au 
bromure d'argent des plaques certaines substances colo- 
rantes, telles que l'éosine ou la cyanine, en quantité très 
faible. Par ce moyen, le maximum de l'action photogra- 
phique est reporté du côté des ondes les plus longues et 
on obtient des images présentant la gradation de tons con- 
venable. La théorie de ce phénomène n'est pas encore 
bien établie. On ne voit pas comment l'absorption de la 
lumière par le colorant peut avoir pour conséquence une 
modification de son action sur le bromure d'argent. Il 
semble que le colorant doive former avec l'argent une 
combinaison nouvelle, sensible à la lumière (1)... » 

Munis de ces indications chimiques sommaires, nous 
allons maintenant nous occuper des effets physiologiques 
de la lumière. Le plus important et le plus connu est la 
formation d'amidon et d'autres hydrates de carbone au 
moyen de l'acide carbonique de l'air, phénomène qui se 



(1) Cité d'après Ostwald, Grundriss der allgemeinen Chemie^ p. 501, 
3« édition. Leipzig, 1899. 
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produit, SOUS Tinfluence de la lumière, dans les grains de 
chlorophylle des plantes et des animaux à chlorophylle. 
On n'a pas réussi, jusqu'ici, à l'isoler de la vie même des 
cellules à "chlorophylle (1). Les anesthésiques, comme 
l'éther ou le chloroforme, qui arrêtent momentanément la 
vie de la cellule, arrêtent aussi le phénomène chlorophyl- 
lien. Il se peut, toutefois, que la science refasse ici Texpé- 
rience qu'elle a faite au sujet des ferments et qu'après 
avoir cru à l'impossibilité d'isoler le catalysateur de la 
chlorophylle, on reconnaisse un jour que les difficultés 
qui s'y opposaient étaient d'ordre purement technique. 

Quant au côté chimique du phénomène, Baeyer a supposé- 
que l'acide carbonique Ha CO3 donne d'abord naissance à 
de l'aldéhyde formique CHOH, lequel forme ensuite, par 
polymérisation, du sucre Ce H^ Oq et de l'amidon. Hoppe- 
Seyler a émis l'hypothèse que l'acide carbonique s'unit à 
la chlorophylle dans une combinaison lâche, qui se décom- 
pose ensuite sous l'action de la lumière solaire et régénère 
ainsi la chlorophylle (2). 

L'assimilation, comme on le sait, ne se produit qu'à la 
lumière. La chlorophylle absorbe très fortement les rayons 
compris entre les raies B et C du spectre, ainsi que ceux 
qui sont au delà de F. Engelmann a démontré, par une 
méthode très ingénieuse, que ce sont aussi les rayons 
compris entre B et G qui favorisent le plus l'assimilation, 
que l'activité des rayons est minimum entre D et E et se 
relève au delà de F (3). Les rayons qui sont le plus forte- 
ment absorbés par la chlorophylle sont donc en même 
temps ceux qui provoquent l'assimilation la plus active. 

Les hydrates de carbone étant nécessaires pour la syn- 
thèse des substances albuminoïdes, on comprend facile- 

(1) Y. des expériences dirigées dans ce sens dans R. O. Herzog. 
Hoppe-Seylers Zeitschrift fur physiol. Chemie, vol. XXXV, p. 459, 1902, 

(2) Hoppe-Seyler, Physiologische Chemie, 1876. 

(3) Engelmann, Pflugers Archiu.voh XXVII, p. 485, 1882 ; vol. XXXVIII 
p. 386, 1886. 
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ment que le développement et la croissance des plantes 
supérieures soient arrêtés par l'obscurité. La formation de 
la chlorophylle elle-même, sauf quelques exceptions, n'est 
possible qu'à la lumière. Mais Tinfluence de la lumière sur 
la formation de l'albumine et sur celle de la chlorophylle 
n'est probablement qu'indirecte : elle résulte sans doute 
simplement de ce que les hydrates de carbone sont néces- 
saires pour la synthèse de ces substances. En effet, les 
cahmpignons peuvent former de l'albumine à l'obscurité, 
pourvu que leur milieu nutritif contienne, en même temps 
que des nitrates, un hydrate de carbone. 

Si on considère que l'énergie dépensée par les animaux 
leur est fournie parles plantes, on voit que le maintien de 
la vie tout entière à la surface de la terre dépend de l'action 
de la lumière. On peut dire sans exagération que les 
deux idées les plus fécondes qui aient jamais été intro- 
duites en biologie ont été : d'abord, l'idée que l'acide car- 
bonique de l'air et les sels d'ammoniaque ou les nitrates 
du sol sont les matériaux principaux avec lesquels la 
plante forme de nouvelle substance vivante (1) ; ensuite, 
rïdée complémentaire de R. Mayer, qui a vu que la lumière 
est employée à produire les synthèses nécessaires à cette 
formation et sert ainsi à créer, dans les plantes, des 
réserves d'énergie. « La nature s'est proposé le problème 
de saisir au vol la lumière et de mettre en réserve, en la 
fixant, la plus mobile de toutes les forces. Pour atteindre 
ce but, elle a recouvert Técorce terrestre d'organismes qui, 
durant leur vie, absorbent la lumière solaire et créent, en 
employant cette force, une quantité sans cesse renouvelée 
d'énergie chimique (2). » 

. Chez les animaux, la vie n'est pas liée aussi directement, 

(1) Voir Berzélius et Liebig, Correspondance, p. 210 et suiv., lettre 
du 26 avril 1840. Munich et Leipzig, 1893. 

(2) J. R. Mayer, Die Mechanik der Wdrme, 2e édition, p. 52, Stutt- 
gart, 1874. 

LOEB 14 
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à beaucoup près, à l'action de la lumière. Gomme ils emprun- 
tent leur énergie aux plantes, la lumière ne leur est pas 
directement nécessaire. Aussi voyons-nous quHl existe une 
faune dans les cavernes et dans les profondeurs de la mer 
où la lumière ne pénètre pas. 

On a soutenu à différentes reprises qfîe les œufs de cer- 
taines espèces animales se développent mieux à la lumière 
que dans l'obscurité. Toutes les foia qu'on les a contrôlées 
avec précision, ces assertions ont été reconnues fausses. 
Les expérience» de Driegch (1) n'ont fait appg^raître aucune 
influence de la lumière sur le développement. Moi-même, 
je puis affirmer, d'après mes travaux sur l'œuf des poissons 
(Fundulus) et sur celui des oursins, que la lumière n'a 
aucune influence sur le développemenl de ^e^ animwx. 
Les expériences un peu anciennes sur celte question rçn* 
ferment en général une cause d'erreurs très grave : qn 
employait, pour arrêter la lumière, de& moyens quittaient 
de nature à gêner en même temps l'arrivée de Toxygènci ; 
de plus, on ne prenait pas de précautions suffisantes contre 
le développement des bactéries, —Le cas des mammifèïQSi, 
qui, pendant des mois, se développent à l'abri de la 
lumière, aurait di\ faire penser que la lumière ne pouvait 
guère être directement nécessaire au développement des 
animaux. 

Dana tout le cours de mes expériences, je n'ai trouvé 
jusqu'ici qu'une seule forme animale chez laquelle on puisse 
constater une influence de la lumière diurne diffuse sur le 
développement : cette forme est un Hydroïde, YEuden-^ 
drium (2) . Quand on vient de placer des tiges d'Eudendrium 
dans un aquarium, les polypes qu'elles portaient meiu^nt 
en quelques jours. Mais si l'aquarium est exposé à une 
lumière assez forte, — par exemple à la lumière diurne 
diffuse, — il se forme ensuite de nouveaux polypes. Dans 



(1) DwESCu, Zeii&ehritf fur wissm&chafiliche Zoo^a^'/e, vol. LI^I, ^891. 

(2) LOEB, Pfîugers Archiv, vol. LXIII, p. 273, 1895, 
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robscurité complète ou à une lumière trop faible, il n'ap- 
paraît pas de nouveaux polypes. Il semble que la croissance 
des racines puisse, au contraire, se poursuivre à l'obscu- 
rité. — Les différentes parties du spectre n'agissent pas 
également. Derrière des écrans de verre rouge, la forma- 
tion des nouveaux polype» se produit moins bien que derrière 
des écrans de verre bleu (en supposant, naturellement, que 
les deux teintes soient à peu près également « claires » 
pour notre œil). 



IIL — HÉLIOTROPISME DES ORGANISMES FIXES. 

Les machines que nous construisons sont toutes disposées 
^e manière à ce que l'énergie qu'elles transforment leur 
soit fournie continuellement par les soins de l'homme. S'il 
est vrai, comme nous l'admettons, que le jeu aveugle des 
forces naturelles aboutit, dans certaines circonstances, à la* 
production de machines, ces machines ne peuvent avoir 
de durée que si les mêmes forces qui les produisent leur 
assurent un apport continu d'énergie. C'est ce qui a lieu, par 
exemple, pour une chute d'eau. La chute d'eau peut être 
considérée comme une machine dans laquelle de l'énergie 
de position esi transformée en énergie cinétique et en cha- 
leur. La durée de la chute d'eau est garantie par les mon- 
tagnes qui l'entourent, les courants de l'atmosphère, etc., 
toutes conditions qui font que de nouvelles masses d'eau se 
ra&semblent continuellement au point de départ de la chute. 

De même, les plantes vertes sont des machines dans 
lesquelles l'énergie rayonnante de certaines ondes est trans- 
formée en énergie chimique (formation d'hydrates de car- 
bone). La durée de ces machines est garantie parée fait que 
les tiges des plantes croissent vers la lumière : en effet, c'est 
grâce à ce fait que la lumière solaire directe ou la lumière 
diffuse reflétée dans l'atmosphère peuvent parvenir conti- 
nuellement, pendant le jour, aux parties vertes des plantes. 
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C'est cette tendance impérieuse de la tige de beaucoup 
de plantes à croître vers la lumière qu'on désigne sous le 
nom d'kéliotropisme et qu'il nous faut maintenant analyser 
d'un peu plus près. Le phénomène, en lui-même, est fami- 
lier à tout le monde : les tiges qui croissent en plein 
air, et qui sont exposées à la lumière également de tous 
les côtés, s'élèvent suivant la verticale; les tiges qu'on 
fait grandir dans une pièce où la lumière leur parvient 
d'un seul côté, par une fenêtre, se courbent vers la fenêtre. 
Les racines, dont la contribution à la vie de la plante con- 
siste à puiser dans le sol l'eau et les ions qu'elle contient, 
NH4, NO3, PO4, etc., se comportent souvent, mais non 
toujours, de la façon inverse ; c'est-à-dire qu'elles s'éloi- 
gnent de la lumière. 

Ce phénomène n'est provoqué que par les rayons du 
spectre ayant une longueur d'onde déterminée, peut-être 
aussi par les rayons ultra- violets. Une source de chaleur 
non lumineuse, un poêle, par exemple, ne produit pas 
trace du même effet. — Quelles sont les parties du 
spectre qui exercent cette action sur la direction des tiges 
et des racines ? L'activité relative des différents rayons, à 
cet égard, n'a pas encore été déterminée aussi nettement 
qu'en ce qui regarde l'assimilation. Pourtant on peut dire, 
d'après les expériences qui ont été faites jusqu'ici, que 
les rayons les plus actifs ne sont pas les mêmes dans les 
deux cas. Les rayons les plus actifs au point (Je vue de 
l'assimilation sont compris entre les raies B et C du 
spectre ; ils appartiennent donc à la partie la moins réfran- 
gible du spectre. Les rayons les plus actifs au point de 
vue héliotropique appartiennent, au contraire, à la partie 
la plus réfrangible du spectre : ils sont compris dans le 
bleu, le violet, peut-être l'ultra-violet (1). 



(1) Peut-être, cependant, existe-t-il une zone d'activité secondaire, 
au point de vue héliotropique, dans la partie la moins réfrangible du 
spectre. 
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L'opposition que nous venons d'énonceb peut être 
démontrée expérimentalement en élevant des plantes 
derrière des écrans colorés. Les plantes élevées der- 
rière des écrans de verre, rouge assimilent, mais ne mon- 
trent que peu ou point de courbures héliotropiques ; 
celles qui sont élevées derrière des écrans de verre bleu 
n'assimilent pas ou presque pas, mais elles réagissent, 
au point de vue héliotropique, comme à la lumière com- 
posée. 

Quand un organe croît en se dirigeant vers la source 
lumineuse, ou, dans le cas d'un éclairage unilatéral, en se 
courbant vers elle, nous disons qu'il a un héliolropisme 
positif. Dans le cas contraire, nous disons qu'il a un hélio- 
lropisme négalif. 

En général, la courbure de la tige a lieu à la pointe 
de la tige, la courbure de la racine un peu au-dessus de 
la pointe de la racine, c'e5l-à-dire que, dans les deux cas, 
la courbure se produit dans la région d'accroissement. 
Mais il y a des exceptions. Chez les Graminées et chez 
certaines autres plantes, les courbures se produisent au 
niveau des nœuds; les entre-nœuds, moins flexibles, n'y 
participent pas. On a ainsi l'impression que la flexibilité, 
peut-être encore d'autres conditions, telles que la richesse 
en eau des tissus, décident de la possibilité de la courbure 
héliotropique. Les extrémités de la tige et de la racine 
sont généralement plus molles et plus riches en eau que les 
parties plus âgées. 

Maintenant, comment un éclairage latéral (comprenant 
les rayons actifs héliotropiquement) peut-il déterminer ces 
courbures ? Supposons que la lumière arrive latéralement à 
la tige de la plante et qu'elle soit absorbée complètement du 
côté éclairé. Il se produira, de ce côté, des actions photo- 
chimiques ; oxydations, réductions, ou autres. Sur la 
nature de ces actions, nous ne savons rien jusqu'ici, et il 
me semble que c'est là un des problèmes qui devraient 
lattirer, aujourd'hui, l'attention des botanistes. Mais le fait 
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certain, c'eôt qu'elles déterminent une diminution de l'exten- 
sibilité des tissus de la tige ; peut-être même provoquent- 
elles un raccourcissement ou une contraction active, comme 
nous verrons que c'est le cas chez les animaux. Mais si 
nous admettons que certaines forces, par exemple, la tur- 
gescence des cellules, agissaient dans le sens d'une exten- 
sion symétrique par rapport à Taxe de la tige, et si l'éclai- 
rage unilatéral vient ensuite diminuer l'extensibilité ou 
provoquer un raccourcissement d'un côté, on voit que 
l'extrémité de la tige doit se courber vers la lumière. 
D'autre part, cette courbure doit s'arrêter, dès que les élé- 
ments symétriques de la tige sont exposés également à l'ac- 
tion des rayons lumineux ; en effet, dès que cette condition 
est réalisée, la somme des actions photo-chimiques dans 
l'unité de temps devient la même pour tous les points symé- 
triques de la tige ; l'extensibilité devient également la même 
de part et d'autre de l'axe de symétrie, et, par suite, il n'y 
a plus de raison pour que l'extrémité de la tige s'écarte de 
la direction qu'elle a prise. Elle continue donc à croître sui- 
vant la direction des rayons lumineux. 

Si la plante pousse en plein air, la direction de la tige 
sera sensiblement verticale. Gela tient à ce que la lumière 
diffuse, si elle est moins intense que la lumière solaire 
directe, agit en revanche plus longtemps sur la plante f 
d'autant que la direction de la lumière directe change 
continuellement pendant la journée. Il est donc raisonnable 
d^admettre que l'action de la lumière diffuse l'emporte quant 
à l'effet chimique total. Cette hypothèse est encore forti- 
fiée par la lenteur avec laquelle se manifestent les réac- 
tions héliotropiques des plantes : il faut généralement une 
heure ou même davantage pour qu'elles commencent à 
apparaître. 

Ce que nous venons de dire se rapporte à l'héliotropisme 
positif de la tige. Dans la racine, dont l'héliotropisme est 
négatif, nous devons admettre que la lumière augmente 
l'extensibilité, ou diminue la tendance à la contraction. 
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La cause de ce contraste réside sans doute dans des diffé- 
rences chimiques (1). 

Wortmann a fait des coupes dans des tiges et des 
racines qui avaient étt^ exposées à un éclairage unilatéral. 
!1 a trouvé que, dans la tige, les cellules du côté tourné 
vers la lumière avaient un protoplasma « plus dense », et 
que celles du côté opposé paraissaient plus riches en eau. 
Il a observé le contraire dans la racine. Wortmann 
admettait que le protoplasma de la tige est positivement 
héliotropique et peut se déplacer librement dans la plante, 
à la façon d'une Annélide rampant dans son tube. De là 
viendrait que les cellules du côté éclairé sont remplies d'un 
protoplasma plus dense et celles du côté opposé plus 
vides. Le protoplasma de la racine, au contraire, se dépla- 
cerait eh s'éloignant de la lumière (2). Mais des botanistes 
oat fait valoir avec raison que ce déplacement du proto- 
plasma d'uhe cellule à l'autre ne peut se produire aussi 
rapidement que l'admettait Wortmann, en admettant 
même qu'il puisse avoir lieu (3). 



(1) Aurait-on le droit de supposer que la lumière accélère des 
réactions de sens opposé dans la tige et dans la racine : des oxyda- 
tions dans un cas, des réductions dans l'autre ? 

(2) Wortmann, Boianische Zeilung, 1887. 

(3) II me semble que l'épaississement du protoplasma observé par 
Wortmann rappelle le phénomène que Darwin a observé dans les 
cellules basales des tentacules d'une plante insectivore, le Drosera, 
et qu'il a désigné sous le nom d' « agrégation » (Darwin, Plantes 
inseciivores), A l'état de repos, ces cellules sont remplies d'un liquide 
aqueux, homogène, de couleur pourpre. Leurs parois sont revêtues 
d'une coiiche de protoplasma incolore qui circule autour de la cel- 
lule. Mais, si on examine un tentacule d'une feuille de Drosera quel- 
ques heures après que la glande de la plante a été excitée d'une 
façon quelconque, on voit que les cellules basales du tentacule ne 
contiennent plus, comme auparavant, un liquide pourpre homogène, 
tnais des masses solides de forme variable, qui sont de couleur 
pourpre, et, tout autour, un liquide presque incolore. Ces modifl- 
tcations ne dépendent pas de la flexion des tentacules : elles peuvent 
ise produire sans qu'il y ait eu flexion, pourvu que la glande ait été 
excitée. Ce processus d' « agrégation », qui consiste peut-être dans 
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Ce qui est certain, c'est que la lumière, par son action 
photo-chimique, détermine des coagulations ou d'autres 
modifications de ce genre dans Fétat des colloïdes. Du 
côté où le protoplasma est rendu plus opaque, moins 
homogène, la membrane de cçUulose se forme plus épaisse. 

On retrouve, chez les animaux fixés, les mêmes phéno- 
mènes d'héliotropisme que chez les plantes. La concor- 
dance entre les deux séries est si complète qu'on pourrait, 
aujourd'hui, démontrer sur des animaux tous les faits de 
l'héliotropisme végétal, et réciproquement. 

Une des formes animales qui se prêtent le mieux à cette 
démonstration est V Eudendrium, Hydroïde dont nous 
avons déjà parlé. Gomme nous l'avons dit^ les polypes 
d'une tige d'Eudendrium commencent par tomber, lors- 
qu'on vient de la transporter de l'Océan dans un aqua- 
rium. Mais après quelques jours, il se forme de nouveaux 
polypes : dès lors, les rameaux qui les portent commencent 
à croître, la région d'accroissement étant située immédia- 
tement au-dessous de chaque polype. Si on soumet la tige 
à un éclairage latéral, la partie des rameaux qui corres- 
pond à cette zone d'accroissement se courbe vers la lumière, 
jusqu!à ce que les points symétriques du polype soient 



une coagulation, est réversible : après quelque temps, on voit repa- 
raître à l'intérieur des cellules l'aspect homogène qui caractérise 
leur état de repos. 

Darwin indique même qu'on peut observer, après une excitation de 
la glande, la manière dont le processus d* « agrégation » se propage 
depuis la glande excitée jusqu'au tentacule qui se contracte; on suit 
ainsi des yeux, chez le Drosera, le phénomène qui se produit dans 
une fibre nerveuse excitée (sans doute avec des différences impor* 
tantes). 

D'ailleurs, l'idée que la base de l'excitation nerveuse pourrait être 
un processus de coagulation a été émise bien des fois. C'était même 
là une hypothèse courante il y a quarante ans : on la trouve énoncée, 
par exemple, dans les anciennes éditions de la Physiologie de 
Funke. Ostwald ( Vorlesungen iïber Naturphilosophie, p. 353) indique la 
possibilité d'une hypothèse de ce genre. 
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atteints sous un angle égal par les raj^^ons lumineux. Cette 
condition est réalisée, dans le cas d'une source lumineuse 
unique, lorsque la position de Taxe de symétrie du polype 




FiG. 20 et 21. — Héliotropisme positif de tiges jeunes d'Eudendrium, portant des 
polypes. La flèche indique la direction des rayons lumineux. Oh voit que les 
polypes s'çrientent exactement suivant la direction des rayons et continuent 
à croître suivant cette direction (Dessiné d'après nature). 



coïncide avec la direction générale des rayons. Dès que 
cette orientation est atteinte, les rameaux qui portent les 
polypes continuent leur croissance en ligne droite,- suivant 
la direction des rayons (fig. 20 et 21). 

Chez TEudendrium comme chez les plantes, les rayons 
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les plus réfrangibles semblent être plus actifs au point de 
vue héliotropique que leâ rayons les moins réfrangibles. 
Derrière un écran rouge, les courbures héliotropiques de 
l'Eudendrium ne se produisent pas ou ne se produisent 
que très lentement ; derrière un écran bleu, elles appa- 
raissent presque aussi rapidement qu'à la lumière com- 
posée. 

Dans le cas de l'Eudendrium, nous pouvons nous con- 
vaincre directement que la région dans laquelle se produit 
la courbure héliotropique est contractile : la courbure 
résulte donc bien, ici, de ce que le côté le plus éclairé se 
contracte plus fortement que l'autre . On peut le montrer 
par l'expérience suivante : on tourne l'aquarium de 180" 
après que la courbure héliotropique positive a été obtenue, 
et on voit alors apparaître, dans la même région, une 
courbure inverse de la première. Sachs indique, d'ailleurs, 
que, chez les tiges végétales, la courbure héliotropique 
peut également être renversée, à condition de ne pas 
attendre assez longtemps pour que la région où elle s'est 
produit ait durci (1), 

Les courbures héliotropiques s'observent encore chez 
d'autres animaux où il n'est pas possible de douter qu'elles 
ne résultent d'un processus de contraction (et non d'un 
processus de croissance). — Spirographis Spallanzanii 
est le nom d'une Annélide marine, qui atteint une longueur 
de 10 à 20 centimètres environ, et qui vit dans un tube 
asôez peu flexible : ce tube est formé par la sécrétion de 
ôeHaities glandes et s'applique à la surface du corps du ver. 
Il est fixé, par un bout, à un rocher du littoral ; l'autre 



(1^ Ces observations sur l'Eudendrium ont été faites en 1895, sans 
que j'aie trouvé le temps d'en communiquer les résultats en détail. 
VArchiv dé Pfliigèr {vol. LXIII, p. 273, 1895) contient une note provi- 
soire sur la question. Je ferai remarquer que la région située immé- 
diatement au-dessous du polype possède la contractilité « spontanée » 
qu'on observe, par exemple, chez Hydra. 
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bout est libre dans Teau de mer. Le corps du ver reste 
caché à l'intérieur du tube ; seules, les branchies disposées 
en spirale à son extrémité orale rayonnent en dehors du 
tube, quand tout est tranquille autour de lui; il les rétracte 
immédiatement si on les touche ou si on projette une 



FiG. 22 et 23. — Héliolropisme positif d'Annélides Tubicçles {Spirographis Spai- 
lanzanii). La lumière pénètre dans l'aquarium au-dessous de la porte métal- 
lique a 6 c d : les vers orientent leurs branchies dans la direction de la 
lumière. 



ombre au-dessus de lui. Mettons ces vers dans un aquarium 
où la lumière ne pénètre que d'un côté (fig. 22), il faut 
d'abord un, deux ou plusieurs jours pour que leur extré- 
mité basale se fixe au sol. Quand la fixation a eu lieu, 
l'extrémité antérieure du tube se soulève jusqu'à ce que 
l'axe de symétrie des branchies soit placé dans la direction 
des rayons de lumière qui pénètrent dans l'aquarium 
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(fig. 22) (1). Une fois que ranimai a atteint cette position, 
il la conserve tant que les conditions restent les.tnêmes. 
Mais si, à un moment donné, on tourne l'aquarium de 180% 
de telle sorte que la lumière y pénètre maintenant par le 
côté opposé, ranimai, dans les 2/i ou les 48 heures qui 
suivent, change le sens de sa courbure, de manière à 
replacer Taxe de symétrie de sa spirale branchiale dans la 
direction des rayons (fig. 23). 

Si la lumière pénètre dans T'aquarium par le haut, les 
animaux s'orientent verticalement, comme les tiges végé- 
tales positivement héliotropiques quand elles croissent 
en plein air, 

Les propriétés mécaniques du tube jouant un rôle dans 
ces phénomènes, il n'est pas inutile d'en dire quelques 
mots. Si on retire l'animal de son tube après avoir exécuté 
Texpérience que nous venons de décrire, on voit que le tube 
conserve sa forme. Ceci pourrait nous conduire à penser 
que le tube garde toutes les formes qu'on lui donne, à la 
manière d'une baguette de plomb. Mais l'expérience 
montre qu'il n'en est rien. Je crois plutôt que les courbures 
héliotropiques sont dues à la sécrétion de nouvelles couches 
à l'intérieur et d'un seul côté du tube. J'ai trouvé, en effet, 
que les couches fraîchement sécrétées qui forment la paroi 
interne du tube ont une plus grande élasticité que les ma- 
tériaux anciens qui se décomposent à sa surface et qu'elles 
tendent fortement à se contracter. Dès lors, si une couche 
nouvelle se forme à l'intérieur et d'un seul côté du tube, ce 
côté doit se raccourcir et le tube se courber. 

Qu'arrive-t-il donc lorsque se produit une courbure 
héliotropique ? — Si l'éclairage est latéral, il se produit dans 
les branchies du côté éclairé une modification photo-chi- 
mique : certaines réactions sont rendues plus rapides 
qu'elles ne le sont du côté opposé. Cette circonstance pro- 
voque une augmentation réflexe de tension dans les mus- 

(1) LOEB, Pflugers Archiv, vol. XLVII, p. 391, 1890. 
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des situés du même côté que les branchies les plus 
éclairées — ou dans ceux qui portent la tête de ce côté. 
En conséquence, l'animal applique plus étroitement son 
corps contre la paroi de son tube du côté éclairé que de 
Tautre ; le frottement est plus intense de ce côté et déter- 
mine, par voie réflexe, une sécrétion plus abondante des 
glandes. Mais dès que Taxe de symétrie des branchies est 
placé dans la direction des rayons lumineux, la tension des 
muscles devient égale de tous les côtés, et il n'y a plus de 
raison pour que la couronne de branchies s'écarte dans 
un sens ou dans l'autre de la directien de son axe de 
symétrie. L'animal reste donc dans la même position . 

Que le changement d'orientation de la tête soit le fait 
essentiel dans cette réaction, c'est ce que démontre l'ob- 
servation d'une autre Annélide béliotropique, Serpiila unci- 
nata. Les vers de cette espèce vivent réunis par colonies 
de plusieurs milliers d'individus, chaque ver étant enfermé 
dans un tube non flexible^ composé de sels de calcium. 
Tous ces tubes sont droits et parallèles. Dans les condi- 
tions naturelles, ils se dressent verticalement sur les 
roches recouvertes par la mer : le ver se meut librement 
dans son tube, et seule, sa couronne de branchies fait 
saillie à l'extrémité orale de ce tube. En plaçant une colonie 
d'une centaine de tubes, horizontalement, dans un aquarium 
où la lumière vient d'en haut, on peut voir que les vers 
dirigent leurs branchies vers la lumière, et de manière à 
ce que l'axe de symétrie de l'ensemble des branchies 
coïncide, autant que possible, avec la direction des 
rayons. — Chez Serpula, les matières dont se compose le 
tube sont des, produits de sécrétion de l'animal, comme 
chez Spirographis, et l'allongement du tube résulte de 
l'adjonction d'une nouvelle quantité de ces produits au 
bout oral. Or, dans l'expérience que nous décrivons, 
lorsque les tubes commencent à s'accroître, la partie nou- 
velle du tube est dirigée verticalement et forme un angle 
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droit avec la partie ancienne (fig. 24). Pas un seul tube ne 
continue à croître suivant son ancienne direction. 

Ici, encore, rhéliotropisme résulte donc de ce que, la 
couronne, de branchies étant éclairée d'un seul côté, il se 
produit dû côté éclairé des modifications, — probablement 
de nature photo-chimique, qui se propagent par les nerfs 
jusqu'aux muscles du même côté et les amènent à se oon- 
^ tracter plus fortement que ceux du c6té opposé (1). 



fd 



Fig. ^4. — Héliotropisme (J'une Annélide' vivant dans un tube rigide {Serpula 
un^inata). La tumière arrive d'en haut, suivant la direction de k Oèohe c é : 
les parties nouvelles des tubes (à droite), sont Routes dirigées vers la lumière. 

De ces observations sur les courbiiires béliotropiques de 
cejtains animaux, pouvons-nous tirer une conclusion rela- 
tive aux mêmes phénomènes chez les végétaux ? Il semble 
que^ chez les uns comme chez les autres, la lumière agiaae 
en modifiant l'extensibilité ou le degré de contraction des 
tissus, sans que la croissance soit en relation directe avec 

(1) En somme, le ca^s de TAnuélide est semblable à celui du Drosepa 
étudié par Darwin. Chez les animaux, nous appelons nerf la voie sui- 
vant laquelle se propagent les modifiealions de ce genre ; chez tes 
plantes, la voie qu'elles suivent n'a pas <te nom particulier. Mais, cela 
ne change rien à l'identité essentielle du mécanisme. Quelques bota- 
nistes» n<î4waamen| memee et Hildebraadt, ont fait resso>rfeir cette 
analogie fondamentale des plantes et des animaux quant à la con- 
duction de Texcitation : la même idée, du reste, était déjà entrevue 
par D*rwi». 
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ces modifications. Si, chez les végétaux, la région où se 
produisent les courbures héliotropiques coïncide générale^, 
ment, — maïs non toujours, — avec la région d'accrois- 
sement, cela peut tenir, au moins en partie, à ce que cette 
région est plus flexible ou plus contractile que le reste de 
la plante (1). 

Deiiaandons-nous maintenant dans quelle mesure Thélio- 
tropiame des organismes dont nous avons parlé contribue 
à leur conservation. 11 est évident que Théliotropisme 
positif d0 la tige des plantes à chlorophylle Joue un rôle 
essentiel en favorisant Tabsorption de Fénergie luniinwse 
par les feuilles. 11 en es,t de mèine de Théliotropisme 
négatif des racines, qui les amènent à pénétrer dans le 
sol, où se trouvent les sels nécessaires à la plante. Chez 
l'Eudendrium, rhêliotrepisrae positif peut encore avoir 
une importance, puisque la- formation de polypes n'est 
possible qu'à la lumière. Mais ohe? Içs vers, nous ne con- 
naissons à la lumière aucun effet de ee genre ^ et nous ne 
pouvons apercevoir en quoi rhéliotropiaine positif de Spi- 
rographis ou de Serpula est indispensable à leur vie, 
Nqus rencontrons ainsi, pour la preniière foi^ au cours de 
ces leçons, un fait auquel se heurte fréquemment la bio- 
logie 5 certaines conditions, internes ou externes» de la vie 
des organismes, se reproduisant dans un grand nombre 
de eas, en dehors de ceux où elles sont utiles. Si Qn admet 
que les forces qui déteriftinent la formation et la conserva- 
tion des organismes sont d'un caractère aveugle, on doit 
s'attendre à voir une condition dotnnée se répéter ç|es cen-? 



(1) On pourrait peut-être aussi supposer que la région apîeale, où 
se produisent les courbure^, contient en {4us^ gir^nde quaiLtUé t^s 
substances sensibles à la lumière. En effet, c'est à Textrémité anté- 
rieure du corps des animaux qu'on trouve les organes qui pfésenlenl 
au plus haut, degré ee^te sensibilité ; c*est-àdir« \^^ yeux. Rap^pelcms, 
cependant, que ni les plantes ni VEudendrium ne possèdent d'yeux, et 
que les branchies de Spirographis, d'après Andrews., en sont également 
dépourvues. 
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taines de fois pour ne se rencontrer qu'une seule fois avec 
une combinaison de circonstances qui lui permette d'avoir 
une influence eftective. L'apparition du monde végétal, et 
par conséquent, de tout le monde vivant, n'aurait pas été 
possible si les conditions physico-chimiques desquelles 
résulte l'héliotropisme n'avaient pas été réalisées d'une 
façon très générale. Il ne peut y avoir économie dans le tra- 
vail que là où il y a mémoire, et par conséquent raison ; 
des forces aveugles n'épargnent pas les moyens. Chacune 
des conditions qui rendent possible une chute d'eau, si on 
la considère isolément, est réalisée bien plus fréquemment 
que ne l'est la combinaison de conditions nécessaires pour 
produire effectivement la chute d'eau. 



IV. — HELIOTROPISME DES ANIMAUX LIBRES. 

Nous avons vu que l'action de la lumière sur Spirogra- 
phis consiste en ce que l'animal est amené à orienter sa 
spirale de branchies de telle sorte que les points symétri- 
ques de cette partie de son corps soient atteints par les 
rayons lumineux sous un angle égal. Car alors l'intensité 
de l'effet photo-chimique est la même dans tous les points 
de la surface du corps de l'animal qui sont symétriques 
par rapport à son axe, et il n'y a plus de raison pour que 
l'animal s'écarte de cette orientation. Cette condition est 
remplie, dans le cas d'une source lumineuse unique, 
quand l'axe de symétrie de l'organe héliotropique coïncide 
avec la direction des rayons lumineux. Supposons mainte- 
nant que l'animal soit en état d'abandonner son tube, et 
de se déplacer librement dans l'eau, nous voyons immé- 
diatement que la direction de son mouvement lui serait 
imposée par celle de la lumière. Il devrait, en présence 
d'une source lumineuse unique, se mouvoir suivant la 
direction des rayons, et vers la source. En un mot, le 
même héliotropisme positif, qui amène les tiges des végé- 
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taux OU los animaux tels qu'Eudendrium, Spirographis, etc. , 
à se courber vers la source lumineuse, quand ils sont 
éclairés latéralement, les obligerait à nager ^ à ramper^ à 
voler vers la lumière, s'ils se trouvaient soudainement 
être pourvus d'appareils de locomotion. 

C'est un fait bien connu que beaucoup d'animaux se 
précipitent vers la lumière. Naguère encore, on expliquait 
généraleçient ce fait en disant que ces animaux « aiment 
la lumière » et, par suite, recherchent les endroits les 
plus éclairés. La réflexion que je viens d'énoncer m'a con- 
duit à penser, au contraire, que la tendance des insectes 
et d'autres animaux à se déplacer vers la source lumi- 
neuse n'est pas l'expression d'une préférence pour la 
lumière, mais un effet mécanique de même nature que la 
courbure des tiges héliotropiques vers la source lumi- 
neuse (1). 

La preuve la plus directe en faveur de cette conception 
serait celle qu'on obtiendrait si on pouvait étudier le 
même animal héliotropique, alternativement, à l'état libre 
et à l'état fixé. Ce desideratum n'est pas encore complète- 
ment réalisé; mais je puis décrire un cas qui, à tout le 
moins, s'en rapproche : c'est celui de l'^'ttrfenrfr/am. Quand 
un œuf d'Eudendrium se développe, il forme, à un stade 
précoce de son développement, une larve ovale, ciliée, qui 
paraît correspondre au stade blastula des larves d'Echi- 
nodermes et de beaucoup d'autres animaux. Cette larve 
ne nage que peu de temps et se fixe ensuite. Dès qu'elle 
s'est fixée, il se forme à son extrémité libre un polype qui, 
comme je l'ai décrit plus haut, se tourne vers la lumière 
quand on l'éclairé latéralement. Or les larves libres, éclai- 
rées latéralement, se meuvent vers la lumière, jusqu'à ce 



(1) Cette idée de V identité de rhéliotropisme animal et de Théliotro- 
pisme végétal a été énoncée par moi pour la première fois dans une 
brève communication (Sitzungsberichien der Wurzburger med.-physik, 
Gesellschaft) en janvier 1888. 

LOEB 15 
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qu'elles arrivent à la paroi de l'aquarium, qui les arrête. 
Là, elles se rassemblent et se fixent au sol par leur base : 
alors le polype se forme et grandit en se dirigeant vers 
la lumière. 

Derrière un verre bleu, ce mouvement des larves libres 
est presque aussi rapide qu'à la lumière diffuse du jour; 
derrière un verre rouge, il n'a pas lieu ou ne se produit 
que très lentement, comme si on employait une lumière 
composée de très faible intensité (1). 11 en est de même pour 
les polypes : leur réaction héliotropique est beaucoup plus 
forte derrière des écrans bleus que derrière des écrans 
rouges. 

Si les larves sont en train de se mouvoir vers la lumière 
et qu'on change brusquement le sens de Féclairage, elles 
changent la direction de leur mouvement et nagent de 
nouveau vers la source lumineuse. 

On peut s'expliquer les mouvements de ces larves en 
admettant que la lumière produit du côté le plus éclairé 
une modification physico-chimique dont nous ignorons la 
nature, mais dont la conséquence est de faire varier le 
degré de contraction du protoplasma dans un sens tel que 
le pôle oral de la larve soit tourné vers la lumière. Peut- 
être y a-t-il aussi une modification dans le mouvement des 
cils : si les cils ne travaillent pas avec la même énergie du 
côté éclairé et du côté non éclairé, il doit se produire une 
rotation, comme dans le cas d'un canot dont les rames 
n'agissent pas des deux côtés avec la même énergie L'ani- 
mal tourne donc sur lui-même jusqu'à ce que son pôle 
oral soit dirigé vers la source de la lumière, son axe de 
symétrie coïncidant avec la direction des rayons. Dès qu'il 
en est ainsi, les phénomèijes qui dépendent de la lumière 
deviennent égaux des deux côtés, et l'animal continue à 
nager dans la môme direction ; par conséquent, il se rap- 
proche de la source lumineuse. Le même organisme^ ou 

(1) LCEB, P/ïùgers Archiv, vol. LXIII, p. 273, 1895. 
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stade libre de son développement, nage vers la lumière, 
et, vingt-quatre heures plus tard, se courbe vers la fenêtre 
à la façon d'une plante. , 

Nous allons montrer maintenant que ces considérations 
s'appliquent également à des organismes beaucoup plus 
élevés, c'est-à-dire à ceux qui sont pourvus d'un système 
nerveux central {i). Nous choisirons comme exemple les che- 
nilles de Porlhesia Chrysorrhœa, à l'état d'hivernage, ou 
les pucerons ailés. Les deux espèces sont faciles à se pro- 
curer. — Si donc on preijd des chenilles de Porthesia, hiver- 
nant en grand nombre dans le même nid, et qu'on les 
porte pendant l'hiver dans une pièce chaude, elles aban- 
donnent leur nid. Mettons un assez grand nombre de 
chenilles dans un tube à essais, et posons ce tube de 
manière à ce que son axe longitudinal soit perpendiculaire 
au plan de la fenêtre : les chenilles se rassemblent toutes 
du côté du tube qui est le plus voisin de la fenêtre ; elles 
restent là, pressées les unes sur les autres. Tournons dou- 
cement le tube à essais de 180° dans un plan horizontal : 
les chenilles reviennent aussitôt du côté de la fenêtre, et 
cela, d'autant plus rapidement, à température égale, que 
l'intensité de la lumière est plus grande. Elles réagissent 
de cette façon, quelle que soit la nature de la source lumi- 
neuse : lumière solaire directe, lumière diffuse du jour, 
lumière d'une lampe. 

Les auteurs qui interprètent les réactions des animaux 
comme s'ils étaient doués d'une sensibilité humaine diront, 
dans le cas présent, qu'ils « aiment la clarté w, et qu'ils 
vont vers la source lumineuse parce qu'il fait « plus clair » 
du côté du tube qui est vers la fenêtre que du côté tourné 
vers l'intérieur de la pièce. Mais, sans parler de la fai- 

(1) Les exemples suivants sont tirés de ma brochure intitulée : 
Der Heliotropismus der Tiere und seine Uehereinstimmiing mit dem 
Heliotropismus der Pflanzen^ qui porte la date de 1890, mais parut vers 
la fin de 1889. 
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blesse de cette différence d'intensité, on peut montrer 
facilement qu'il ne s'agit pas, dans ces phénomènes, d'une 
préférence des animaux pour « la clarté », mais que la 
lumière lès force à tourner leur tête vers la source lumi- 
neuse et à se mouvoir ensuite dans cette direction. G ette 
preuve résulte de Texpérience suivante. 




FiG. 25. -- Dispositif de l'expérience qui montre que des animaux posilivement 
héliotropiques se dirigent vers la source de la lumière, même s'ils passent 
ainsi de la lumière directe dans Tombre. 



Par la partie supérieure de la fenêtre WW (fîg. 25) 
pénètre de la lumière solaire directe [S) ; par la partie 
inférieure de la lumière diffuse (Z)). La limite entre les 
deux lumières est nettement marquée sur une table pla- 
cée auprès de la fenêtre : une moitié de la table reçoit de 
la lumière directe, l'autre moitié de la lumière diffuse. 
Nous posons maintenant un tube de verre ac sur la table, 
de telle façon qu'une moitié ab soit dans la lumière directe, 
l'autre bc dans la lumière diffuse. Au commencement de 
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Texpérience, les chenilles (de Porthesia) sont toutes en a. 
Dans ces conditions, les chenilles vont toutes du côté du 
tube le plus voisin de la fenêtre, soit en c, et s'y rassem- 
blent, quoiqu'elles passent ainsi de la « clarté » dans 
V « ombre. » Elles se comportent de même si, à l'aide 
d'écrans, on diminue encore davantage V intensité de la 
lumière au voisinage de la fenêtre. 

Ainsi, les animaux vont vers la source lumineuse, non 
parce qu'ils aiment la « clarté », mais parce que la lumière 
les force à tourner leur pôle oral vers la source d'où elle 
vient, et parce que leur structure symétrique, et la répar- 
tion symétrique des éléments excitables de leur tête et de 
leur corps les obligent à se déplacer vers cette source, de 
telle sorte que les points symétriques de leur surface 
soient atteints par les rayons lumineux sous le même 
angle. 

Nous avons déjà indiqué que, derrière des écrans bleus, 
les expériences donnent les mêmes résultats qu'à la 
lumière composée, tandis que derrière des écrans rouges, 
les mouvements héliotropiques sont exécutés plus lente- 
ment ou ne se produisent pas du tout : ainsi, les mouve- 
ments des animaux vers la lumière manifestent, en gros, 
la même relation de dépendance à l'égard de la longueur 
d'onde que les courbures héliotropiques des plantes. 

Nous allons citer encore une expérience sur ce point 
(fig. 26). Nous disposons sur une table, près de la fenêtre 
WWf qui ne laisse pénétrer cette fois que de la lumière 
diffuse, une petite boîte de bois ou de carton, plate et 
ouverte par en haut, et dans cette boîte, nous mettons un 
long tube à essais avec des pucerons ailés ou des che- 
nilles de Porthesia. Au commencement de l'expérience, 
tous les animaux sont vers l'extrémité c du tube, qui 
regarde l'intérieur de la pièce. Si maintenant nous cou- 
vrons la moitié du tube, du côté de la fenêtre, avec un 
verre bleu a6, tous vont de c vers 6, comme si le verre 
bleu n'était pas là. Nous répétons ensuite la même expé- 
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rience avec un verre rouge ab : les animaux se dirigent 
encore de c vers la fenêtre, mais ne vont que jusqu'à la 
limite a, à pai'tir de laquelle le tube à essais est recou- 
vert par le verre rouge, et se rassemblent autour de a. 

L'explication du phénomène est la suivante. Tant que 
les animaux sont en c, ils reçoivent la lumière diurne Z>, 
qui pénètre par la fenêtre W W, et qui est relativement 




FiG. 26. 

intense, et en même temps, ils reçoivent de la lumière 
reflétée par la paroi de la chambre, R, qui est relativement 
faible. Dans ces conditions, les animaux sont amenés à 
tourner leur tète vers la source de lumière la plus forte et 
à se mouvoir dans la direction de la fenêtre WW. Si 
maintenant le tube à essais est recouvert, du côté de la 
fenêtre, par un verre rouge ab et si les animaux arrivent 
dans UQe région du tube comprise entre a et 6, ils se 
trouvent sous rintluence des rayons D plus intenses, mais 
auxquels font défaut lolalement ou presque totalement 
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les rayons bleus, actifs, et sous rinfliience des rayons 
reflétés /?, qui sont plus faibles, mais contiennent des 
rayons bleus. Ils sont ainsi amenés à se rassembler 
vers a. 

Ce qui prouve encore la justesse de cette explication, 
c'est que Texpérience donne à peu près les mêmes résul- 
tats, si on met, à la place de l'écran rouge, un écran non 
transparent. 

Nous voyons donc que les mouvements de progression 
des animaux vers la lumière manifestent exactement les 
mêmes relations de dépendance à l'égard de cette forme 
de l'énergie que les courbures holiotropiques des plantes, 
et que nous pouvons, par conséquent, appliquer à ces phé- 
nomènes le nom d^héliolropisme positif. 

Mais, à côté d'animaux qui tournent leur pôle oral vers la 
source lumineuse et s'en rapprochent, nous en trouvons 
d'autres qui détournenl leur pôle oral de la lumière et 
s'en éloignent : ce sont les animaux négativement hélio^ 
tropiques. 

De ce nombre sont, par exemple, Gammarus pulex, 
crustacé d'eau douce, — les larves de la mouche commune 
[Musca vomitoria), quand elles sont entièrement dévelop- 
pées et près de se transformer, — les larves de Limulus 
polyphemus, à un certain stade de leur évolution, et celles 
de toute une série de crustacés (Copépodes) et de vers 
[Polygordius), dans des conditions déterminées, sur les- 
quelles nous reviendrons. 

Chez les animaux négativement héliotropiques se véri- 
fient encore les mêmes faits : supériorité d'action des 
rayons bleus sur les rayons rouges — direction du mou- 
vement telle que les points symétriques de la surface du 
corps soient atteints par les rayons sous angle égal. Si la 
lumière vient d'une source unique, les animaux se meuvent 
en ligne droite, suivant la direction des rayons, et en s'éloi- 
gnant de la source. On peut avoir une très belle démons- 



Digitized by VjOOQ IC 






232 ÉNERGIE RAYONNANTE ET HELIOTROPISME 

tration de ce fait avec des larves de mouche complètement 
développées, en les forçant à se mouvoir sur une table 
exposée à une lumière forte, par exemple à la lumière 
solaire directe. Si on projette Tombre d'une baguette sur 
la table, on voit que les larves rampent parallèlement à 
cette ombre. Avec des larves de Limule, j'ai pu constater 
le même fait. 

On peut également prouver, pour ces animaux, qu'il est 
inexact de dire qu'ils « aiment Tombre » et recherchent 
les endroits les moins éclairés. On place les larves près 
d'une fenêtre, sur une table dont la moitié la plus voisine 
de la fenêtre reçoit de la lumière diffuse et l'autre la 
lumière solaire directe. Si au commencement de Texpé- 
rience les larves (de mouche, par exemple) se trouvaient 
du côté de la fenêtre et à Tombre, elles rampent en s'éloi- 
gnant de la fenêtre et passent de l'ombre à la lumière du 
soleil. J'ai fait l'expérience en maintenant les larves dans 
de longs tubes de verre, qui étaient placés perpendiculai- 
rement au plan de la fenêtre, et dont une moitié était à 
l'ombre, l'autre au soleil. Les chenilles allaient dans la 
partie du tube située vers la pièce et y restaient, bien que 
la lumière du soleil les fît mourir en peu de temps. 

Ici encore, il s'agit donc d'une action de la lumière qui 
oblige ces animaux à détourner la tête de la source lumi- 
neuse et à se mouvoir de façon à ce que les points symé- 
triques de la surface de leur corps soient atteints par les 
rayons sous un angle égal. 

Nous avons indiqué plus haut que les lois de la courbure 
héliotropique des tiges végétales peuvent être mises en 
évidence chez un être appartenant au monde animal, 
TEudendrium. Nous pouvons ajouter que les lois des mou- 
vements de progression des animaux, en tant qu'orientés 
par rapport à la lumière, peuvent être mises en évidence 
chez des organismes végétaux mobiles, à savoir les zoos- 
pores des Algues. Dans certaines conditions, qui n'ont 
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pas encore été suffisamment analysées, le contenu des 
cellules des Algues se métamorphose en cellules plus 
petites, munies de flagellums, et qui s'échappent des 
parois des cellules. Ces cellules végétales mobiles sont 
souvent, comme Strassburger Ta montré, positivement ou 
négativement héliotropiques; elles se meuvent en ligne 
droite vers la source lumineuse ou s'en éloignent, comme 
les animaux dont nous venons de parler. Ici encore, les 
seuls rayons actifs sont les rayons fortement réfrangibles 
du spectre. (1). 

Nous voyons donc que les mouvements de progression 
des organismes mobiles dépendent de la lumière exacte- 
ment de la même façon que l'orientation et les mouvements 
de courbure des formes fixées. Dans les deux cas, la 
lumière renforce Pétat de contraction des organes contrac- 
tiles qui déplacent le pôle oral vers le côté qu'elle frappe 
{héliotropisme positif) ou inversement (héliotropisme néga- 
tif). Cette influence de la lumière s'exerce plus fortement 
sur la région orale que sur le reste du corps. Dès que le 
pôle oral, et par suite le corps tout entier, sont orientés 
de telle sorte que le degré de tension des éléments con- 
tractiles soit égal des deux côtés du corps, il n'y a plus 
de raison (quant à la lumière) pour que Tanimal change 
la direction de sa marche. 11 s'approche ou s'éloigne de la 
source lumineuse, suivant qu'il appartient au type positif 
ou négatif. Nous ne savons pas encore comment la lumière 
agit sur Tétat de contraction des muscles. Il se peut 
cependant, comme nous l'avons déjà indiqué, qu'elle inter- 
vienne dans les processus chimiques de certains éléments 
superficiels, et que les modifications qu'elle détermine 
ainsi se communiquent aux muscles par les nerfs (comme 
Darwin a montré qu'elles se propagent par des rangées 
de cellules conductrices, chez le Drosera). 



(1) Strassburger, Jenaische Zeitschrifl fur Nalurwlssemchafien 
vol. XII, 1878. 
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Nous pouvons donc nous attendre à trouver des effets 
héliotropiques partout où il y a, chez un organisme, des 
substances photo-sensibles. Ces substances photo-sensi- 
bles peuvent exister sans qu'il existe des yeux, comme le 
démontrent les réactions des plantes et de TEudendrium (1). 
S'il est vrai que des yeux ne peuvent fonctionner sans 
contenir des substances photo-sensibles, il n'est pas vrai 
que, partout où il y a de telles substances, il doive y avoir 
des yeux. Car l'apparition d'yeux exige la convergence de 
toute une série de conditions : substances photo-sensibles, 
milieux transparents ayant la propriété de réunir tous les 
rayons issus d'un point lumineux de l'espace en un point 
de la surface photo-sensible de l'animal. Si donc il est 
vrai que les organismes doivent l'existence à un jeu des 
forces naturelles aussi aveugle que celui qui produit les 
machines inanimées, il faut s'attendre à ce que les sub- 
stances photo-sensibles soient beaucoup plus répandues 
chez les êtres vivants que les yeux : et c'est en effet le cas. 
Quant à vouloir trouver des « yeux » partout où la lumière 
agit sur certains organes, il n'y a là qu'une question de 
mots, portant sur la notion de 1' « œil »; mais ces sortes 
de discussions verbales ne sauraient nous assurer une 
prise plus étendue sur les phénomènes eh question, ni une 
connaissance plus approfondie de leur mécanisme physico- 
chimique. 



Vr — Intensité des réactions héliotropiques. 

Si nous partons de l'hypothèse que la lumière agit 
comme un catalysateur^ c'est-à-dire en accélérant cer- 
iaines réactions, nous comprendrons que le temps joue 
un rôle dans les expériences dont nous venons de parler. 



(1) Ainsi que les expériences d'Engelmann sur des poissons aveu- 
gles qui, avec des yeux entièrement dégénérés, sont souvent très 
sensibles à la lumière. 
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Les réactions héliotropiques supposent chez Tanimal deux 
choses : 1® une structure symétrique; 2® la présence de 
substances donnant lieu à des réactions que la lumière 
accélère (ou ralentit).. En ce qui concerne la symétrie, 
nous nous limitons ici, pour plus de simplicité, aux orga- 
nismes à structure dorso-ventrale, c'est-à-dire aux ani- 
maux qui possèdent une surface ventrale et une surface 
dorsale différentes Tune de l'autre, mais une moitié droite 
et une moitié gauche symétriques. C'est le cas de la plupart 
des animaux. En outre, nous admettons, — ce qui sim- 
plifie encore, — que le pôle oral ou les yeux importent 
seuls, ou à peu près, pour les réactions héliotropiques. 

Dès lors, Torientation de la tête par rapport à la source 
lumineuse est obtenue de la manière suivante. Tant que 
les points symétriques des deux rétines reçoivent une lu- 
mière également intense, la vitesse des réactions est égale 
dans ces éléments symétriques, et la lumière ne tend à im- 
poser aucun changement d'orientation. Si l'intensité de 
Téclairement n'est pas égale dans les éléments symétriques, 
certains processus s'y déroulent avec une vitesse inégale. 
Mais c'est seulement quand la différence entre la quantité 
des produits de ces réactions dans les éléments symétri- 
ques aura dépassé une certaine valeur qu'il pourra y 
avoir un changement dans l'orientation de la tête. 

Or il y a évidemment des différences entre les animaux 
quant à l'action catalytique de la lumière. Chez certains, 
elle fait défaut, ou elle est si faible qu'ils ne présentent 
pas de réaction héliotropique en présence de la lumière 
diurne : il serait intéressant de chercher si on ne pourrait 
pas en obtenir une en augmentant très fortement l'inten- 
sité de la lumière. Nous considérons provisoirement ces 
animaux comme n' étant pas héliotropiques, — Le cas dia- 
métralement opposé est celui d'animaux extrêmement sen- 
sibles à la lumière, tels que, par exemple, les chenilles 
de Porthesia Chrysorrhœa, quand elles viennent de se ré- 
veiller de leur sommeil hivernal et n'ont pas encore pris 
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de nourriture, ou les pucerons ailés, les nauplius de Ba- 
lanes, etc. Chez ces animaux, Tinfluence photo-chimique 
de la lumière diurne est si grande, que si on les soumet 
à un éclairage unilatéral, il suffit d'un temps extrêmement 
court, — de une à quelques secondes, — pour élever la 
différence entre les masses des produits formés de part et 
d'autre au-dessus de la valeur qui constitue le seuil de la 
réaction. 

Les animaux qui sont dans ce cas se meuvent presque 
en ligne droite suivant la direction des rayons luminçux 
(quand une seule source de lumière intervient). En effet, 
s'ils s'écartent tant soit peu de cette direction et qu'un de 
leurs côtés reçoive ainsi plus de lumière que l'autre, la 
différence entre les produits des réactions qui sont influen- 
cées par la lumière atteint, en une seconde ou même moins, 
la grandeur nécessaire pour déterminer un changement 
d'orientation de la tête. Ces animaux peuvent faire, sans 
doute, de légers mouvements de la tête vers la gauche ou 
vers la droite ; mais ils ne s'écarteront jamais longtemps de 
la direction des rayons lumineux, leur trajet ne pourra 
même pas former avec cette direction un angle un peu 
grand, parce qu'il suffit d'une brève inégalité d^éclairement 
pour provoquer un mouvement de la tête qui la supprime. 
Les chenilles de Porthesia, par exemple, peuvent exécuter 
les mouvements pendulaires de la tête ou du corps qui 
résultent de la structure de leur appareil locomoteur; mais 
à part cela elles se meuvent comme si elles étaient 
empalées par le rayon lumineux, 

La justesse de cette conception peut être mise en évi- 
dence d'une façon très nette, en exposant ces animaux à 
une lumière très faible, ou en les observant derrière des 
écrans rouges. En effet, en diminuant graduellement l'in- 
tensité de la lumière, on peut arriver à une limite où son 
action catalytique est très faible. Si notre conception est 
juste, on doit s'attendre à ce que le mouvement des ani- 
maux no soit plus aussi rectiligne : c'est-à-dire qu'ils 
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pourront, de temps à autre, s'écarter notablement de la 
direction des rayons lumineux, avant que reparaiss.e la 
tendance à reprendre l'orientation normale, et c'est en 
effet ce que l'on constate. Si l'éclairage est latéral, il 
s'écoulera un certain temps, étant donné son peu d'inten- 
sité, avant que la différence de l'effet photo-chimique dans 
les points symétriques atteigne la grandeur nécessaire 
pour élever le tonus des muscles d'un côté au-dessus de 
celui des antagonistes et produire ainsi un mouvement 
latéral de la tète. Enfin, on peut obtenir une intensité assez 
faible pour qu'il n'y ait plus du tout de mouvement dirigé 
suivant les rayons lumineux. Les animaux cessent d^être 
héliotropiques, — ou du moins ce n'est que très lente- 
ment (au bout d'une heure) qu'ils se rassemblent du côté 
de la source lumineuse (s'il s'agit d'animaux positivement 
.héliotropiques) ou du côté opposé (s'il s'agit d^animaux 
négativement héliotropiques). 

Nous comprenons aussi, maintenant, rinfluence de la 
température. En général, plus la température est élevée, 
plus le mouvement héliotropique est rectiligne, parce que 
la vitesse des réactions augmente avec la température. 
En abaissant la température, nous diminuons la précision 
des réactions héliotropiques, parce qu'il faut plus long- 
temps pour que la différence entre les produits formés de 
part et d'autre atteigne la valeur qui constitue le seuil de 
ces réactions. L'expérience vérifie parfaitement ces déduc- 
tions, — jusque dans certains cas spéciaux, que nous avons 
déjà indiqués, et sur lesquels nous reviendrons. Naturelle- 
ment, la vitesse des contractions musculaires augmente 
aussi avec la température (jusqu'à une certaine limite) et 
cela contribue aussi à augmenter la précision des mouve- 
ments de progression héliotropiques. Pour la plupart des 
animaux, il y a une limite inférieure de température, au- 
dessous de laquelle ils cessent de réagir à la lumière. 
Cette limite ne coïncide pas toujours avec celle à laquelle 
ils cessent d'exécuter des mouvements spontanés. 
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Entre ces deux extrêmes, les animaux à héliotropisme 
intense, qui se meuvent avec une exactitude mathéma- 
tique (autant que le-permettent les conditions mécaniques 
de leur locomotion) suivant la direction des rayons lumi- 
neux, et les formes qui ne montrent pas d'iiéliotropisme à 
la lumière solaire, il existe toutes sortes d'intermédiaires 
Nous admettons que, chez ces animaux, la lumière produit 
eacore des effets chimiques qui conduisent à des augmen- 
tations du tonus musculaire, mais que la vitesse de ces 
réactions n'est pas très grande. Par conséquent, ils peuvent 
s'écarter pendant un temps relativement long de la direc- 
tion des rayons lumineux et rester soumis à un éclairage 
unilatéral, avant de ramener leur tête vers la source lumi- 
neuse. De ce nombre sont, peut-être, les papillons de nuit, 
et tant d'autres animaux qui se comportent comme eux : 
ils volent pendant quelques secondes vers la lumière, puis 
s'écartent, et ce n'est que lentement que la différence des 
effets photo-chimiques produits dans les deux yeux devient 
assez grande pour qu'un mouvement de rotation du corps 
ramène la tête vers la lumière. Sij'ai cité les papillons comme 
exemple d'animaux faiblement héliotropiques, c'est précisé- 
ment parce qu'il y a chez eux une circonstance qui complique 
le problème et pourrait facilement conduire à des erreurs. 
De même qu'il y a des animaux fixés, comme les polypes ou 
certains vers tubicoles, il y a des animaux qui sont en une 
agitation continuelle. On dirait qu'à l'intérieur de ces ani- 
maux ont lieu, sans règle apparente, des processus qui 
provoquent des mouvements ou changent la direction des 
mouvements. Il se peut qu'une analyse ultérieure de ces 
faits montre qu'ils sont dus, en partie, à l'action de cer- 
taines circonstances -extérieures ; mais il se peut aussi 
qu'il s'agisse, au moins en partie, de processus purement 
internes. J'ai l'impression que les papillons appartiennent 
à ce groupe. Pourtant ces animaux finissent par arriver, 
eux aussi, à la lampe électrique ou à la fenêtre. 

Celui qui veut s'adonner à l'étude des phénomènes hélio- 
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tropiques fera bien d'expérimenter, au moins en passant, 
sur des animaux ou des plantes qui présentent un hélioiro- 
pisme prononcée Je ne donnerais pas ce conseil, s'il n'arri- 
vait trop souvent que des auteurs écrivent sur cette question 
sans avoir jamais eu sous les yeux un seul animal doué 
d'un héliotropisme accentué. 

On s'expose également à des erreurs en négligeant le 
facteur temps. Ainsi, le fait que certains animaux peuvent 
s'écarter pendant plus ou moins longtemps de la direction 
héliotropique normale devrait faire penser à une vitesse de 
réaction trop faible ; mais les auteurs imbus d'anthropo- 
morphisme préfèrent de prétendues explications psycholo- 
giques : par exemple, que l'animal « tâtonne de tous côtés », 
de lui jusqu'à ce qu'il ait trouvé la « bonne » direction. 



VI. — Moyens de faire varier l'intensité et le sens 

DE l'hÉLIOTROPISME. — SIGNIFICATION BIOLOGIQUE DE 
l'hÉLIOTROPISME. 

S'il est vrai que l'action de la lumière est une action 
chimique, — peut-être une action catalytique, — on doit 
réussir à modifier les réactions héliotropiques en em- 
ployant certaines substances chimiques, et, en particulier, 
certaines des substances qui prennent naissance dans 
l'organisme. Dès que j'ai été convaincu de l'existence d'un 
héliotropisme animal identique à celui des végétaux, j'ai 
fait des expériences en ce sens, mais elles n'ont pas 
donné de résultat. Ce n'est que tout récemment que j'ai 
rencontré des faits qui vérifient ce postulat (1). 

Les animaux sur lesquels se font ces expériences sont 
des Crustacés d'eau douce. 

Les Gammarus d'eau douce, dans les conditions ordi- 

(1) LoE", Universify of Cali"ornia Publications Pfiysiology, vol. II, 
p. 1, 1904. 
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naires, sont négativement héliotropîques. Si on met de ces 

animaux dans un vase rempli d'eau (distillée ou non), ils vont 

immédiatement du côté le plus éloigné de la fenêtre. Mais on 

réussit facilement à les rendre positivement héliotropiques, 

en ajoutant à Teau une trace d'acide. Dans une solution 

N 
d'acide chlorhydrique, oxalique, ou acétique ^jrjr, ils sont 

positivement héliotropiques. L'acide carbonique, GO2, aie 
même effet. 11 suffit de faire passer de l'acide carbonique 
dans l'eau où se trouvent les Gammarus, ou de les jeter 
dans un vase qui en contient, pour qu'ils manifestent 
aussitôt un héliotropisme positif accentué. 

Des éthers, — par exemple, l'acétate d'éthyle, — agis- 
sent de même, pourvu qu'il se forme, par dissociation, une 

" . . . N 

quantité suffisante d'acide. Dans une solution rrr-d'acétate 

d'éthyle dissocié, les Gammarus deviennent positivement 
héliotropiques. — L'alcool éthylique agit de même ; mais 
la concentration doit être relativement élevée, à savoir 
2 1/2 N. — Parmi les sels, les sels d'ammonium agissent 
à peu près seuls de la même façon (les sels de potassium 
aussi, mais beaucoup plus faiblement). Les alcalis, à 
l'exception de l'ammoniaque, et les sels laissent les Gam- 
marus négatifs ou provoquent une dispersion irrégulière. 

Des Cgclops jeunes, deviennent, de même, positive- 
ment héliotropiques sous l'action des acides, et notam- 
ment de CO2, tandis que la soude les rend négatifs, 
quoique d'une façon moins prononcée. Les Cyclops plus 
âgés ont un héliotropisme moins intense que les jeunes : 
leur mouvement vers la lumière n'est pas aussi rectiligne ; 
on peut cependant montrer que, sous l'influence d'un 
alcali, ils quittent le côté éclairé du vase où ils s'étaient 
rassemblés sous l'influence d'un acide et vont du côté 
opposé, — non pas, à vrai dire, en ligne droite, mais 
par mouvements brusques et assez irrégulièrement. 

Sur de jeunes Daphnie»^ on peut constater le, fait sui- 
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vant : si elles sont, tout d'abord, indifférentes au point 
de vue héliotropique ou faiblement positives, un acide, et 
notamment CO2, les rend énergiquement positives. 

N'ayant commencé ces recherches que depuis peu de 
temps, je ne puis dire quel est le degré de généralité de 
leurs résultats. — Sur des Gammarus marins, les 
expériences de ce genre ne réussissent pas. Et la cause 
de cet échec ne doit pas être cherchée dans la composi- 
tion de l'eau de mer, car des Gammarus d'eau douce, 
mis dans Teaii de mer, restent négatifs et sont facilement 
rendus positifs par COg. 

Ces expériences montrent que certaines substances 
qui prennent naissance dans l'organisme, comme CO2 et 
d'autres acides, influencent l'intensité et le sens de Thé- 
liotropisme. -— Chez les plantes (dont les feuilles forment, 
elles aussi, des acides et des éthers) on peut se demander 
si ce ne sont pas ces substances qui déterminent l'hélio- 
tropisme positif si général des tiges. — Chez les ani- 
maux, il y a lieu de se demander si les variations de la 
sensibilité héliotropique d'une époque à l'autre de leur 
vie ne résultent pas de variations dans la production de 
certaines substances à l'intérieur de leur organisme, si 
leur aptitude à être orientés par la lumière n'est pas fonc- 
tion de la production de CO^ ou d'autres acides. 

Ces variations dans l'intensité de l'héliotropisme, qui 
résultent évidemment de variations internes, sont extrê- 
mement fréquentes. Quand les chenilles de Porthesia 
chrysorrhœa sortent de l'espèce de nid dans lequel elles 
hivernent, leur héliotropisme positif est très prononcé* 
Dès qu'elles ont mangé, il disparaît, et, dès lors, c'est à 
peine s'il se manifeste de nouveau, même quand on les 
laisse sans nourriture. La nourriture, — ou les processus 
chimiques qu'elle détermine — ou ceux du développe- 
ment éliminent l'héliotropisme. Si on laisse les larves sor- 
ties du nid sans leur donner de nourriture, elles .restent 

LOEB 16 
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nettement héliotropiques jusqu'à ce qu'elle^ meurent. 
L'héliotropisme, chez ces animaux, apparaît donc comme 
dépendant de phénomènes en rapport avec la nutrition. 
Chez d'autres, il est en relation évidente avec l'évolution 
sexuelle. A l'époque de leur maturité sexuelle, les fourmis 
ont un héliotropisme positif très net, dont on ne retrouve 
aucune trace chez les neutres (1). Le vol nuptial des 
fourmis semble même provenir d'un développement explosif 
de cet héliotropisme positif. Les animaux sexués se préci- 
pitent hors du nid, un jour où le soleil brille, et tout Tes- 
saim vole suivant la direction de ses rayons. J'ai fait ces 
observations à Kiel : le vol avait lieu à une heure tardive 
de l'après-midi, alors que le soleil était déjà bas. — Récem- 
ment, le professeur Kellogg a fait une observation toute 
semblable sur des abeilles qu'il élevait dans une ruche 
spéciale, munie de parois de verre, pour permettre l'obser- 
vation. Les parois de verre étaient généralement recou- 
vertes, de manière à maintenir sombre l'intérieur de la 
ruche. Le trou par où passaient les abeilles pour entrer 
et sortir était au bas de la ruche. Au moment où l'essaim 
allait sortir pour le vol nuptial^ on faisait, brusque- 
ment, pénétrer la lumière par le haut. Les abeilles, 
comme des animaux positivement héliotropiques, volaient 
toutes vers la paroi supérieure de la ruche et s'y pres- 
saient. Leur héliotropisme positif les empêchait de Sortir 
de la ruche et d'accomplir le vol nuptial et la copula- 
tion (2). — On pourrait probablement découvrir des faitfe 
du même genre chez les guêpes qui vivent en société. — 
Chez les fourmis, les mâles sont généralement plus sensi- 
bles à la lumière que les femelles, c'est-à-dire qu'il suffit, 
pour provoquer leurs réactions héliotropiques, d'une 
lumière plus faible. Des différences de ce genre entre 
les deux sexes ne doivent pas être rares. 

(1) LoEB, Der Ileliolropismus der Tiere und seine Uebereinslimmung 
mil dem Heliotropismiis der Pflanzen. Wûrzburg, 1889, 

(2) Kellogg, Science, 1904» 
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Je voudrais dire un mot ici d'un fait qui semble para- 
doxal, et sur lequel Réaumur avait déjà appelé l'attention : 
comment se fait-il que les papillons de nuit, qui se cachent 
pendant le jour, volent le soir vers la lumière? En étu- 
diant toute une série de papillons de nuit, j'ai pu me 
rendre compte qu'ils sont positivement héliotropiques aussi 
par rapport à la lumière diurne, et qu'en réalité ils ne la 
fuient pas, mais dorment pendant le jour (1). Il s'agit ^ chez 
les papillons, d'un phénomène qui se retrouvé chez beau- 
coup de plantes : le reioar périodique d'an état de 
repos^ qui coïncide, chez les uns, avec les heures du jour, 
chez les autres, avec celles de la nuit. 

Nombreux sont lies animaux dont Fhéliotropisme change 
de sens à certains stades die leut* évOlUtioll; Les larves de 
Limulus polgphemus^ api'èfe leui^ écloslôii, sont d^àbord 
positivement héliotropiques; pltis tard, elles deviennent 
négatives. Les larves de motiches, au moment dû elles 
ont achevé de se déveloJ)per et vont passer à l'état de 
riyttlphesj sont négativement héliotropiqiies ; la forme 
adulte, au contraire, ne manifeste aucun héliotrôpistne 
négatif^ mais plutôt^ au mdihs par moments, un héliotro- 
pisme positif faible. On est tenté, ici, de rapporter le 
changement de seiis de l'héliotropisttle à des modifications 
chiîniques, telles que l'apparition de certains acides à de 
certaines périodes du développement. 

Mais le sens et [l'intensité de l'héliotropisme peuvent être 
modifiés aussi par des circonstances qui, en elles-mêmes, 
ne fiont pas de nature chimiqiie (2). 

Ainsi j'ai observé sur les larves de Polygordius (Anné- 



(1) LoEBi loc. cit. 

(2) II se peut, d'ailleurs, que ces circonstances modifient indirecte- 
ment les échanges dans l'organisme et, ainsi, agissent au fond chi- 
miquement. 
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lide marine) les phénomènes suivants (1). Ces larves, quand 
on vient de les transporter de TOccan dans un aquarium, 
sont négativement héliotropiques. Si on les laisse dans 
Taquarium en leur évitant toute secousse, elles deviennent 
toutes, dans l'espace de deux heures environ, positivement 
héliotropiques. Les expériences étaient faites en été, la 
température du laboratoire étant de 20"* ou au-dessus. Mais 
j'ai trouvé qu'en tout temps, on peut les rendre immédia- 
tement positives en refroidissant l'eau à 7^ environ ou à 
une température inférieure. Inversement, on peut, en tout 
temps, rendre ces larves de positives négatives, en élevant 
la température de l'eau. Des larves qui sont positivement 
héliotropiques à 24** deviennent négatives à 29®. Les larves 
qui sont déjà positives à la température du laboratoire le 
deviennent encore davantage si on abaisse la température, 
et celles qui sont négatives à la température du labora- 
toire restent également négatives à une température plus 
élevée. On peut, en répétant l'expérience, rendre les mêmes 
larves successivement positives et négatives, aussi souvent 
qu'on le veut. Il faut seulement avoir soin de chauffer avec 
prudence, car une élévation brusque de la température, 
surtout au-dessus de 25®, risque d'affaiblir ou de tuer les 
animaux. 

Il est très remarquable que les mêmes résultats puis- 
sent être obtenus en modifiant la concentration de l'eau 
de mer. Si on transporte brusquement ces mêmes larves 
dans de l'eau de mer diluée, celles qui étaient déjà néga- 
tives restent négatives, et celles qui étaient positives de- 
viennent négatives. Il suffît d'ajouter de 30 à 60 centimè- 
tres cubes d'eau douce à 100 centimètres cubes d'eau de 
mer pour obtenir ce résultat. Si, au contraire, on élève 
la concentration de l'eau de mer en ajoutant au moins 
1 gramme de NaCl ou une quantité équivalente d'un 
autre sel, d'un sucre ou d'un corps soluble quelconque, 

(1) LoEB, Pflugers Archiv, vol. LUI, p. 81, 1893. 
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à 100 centimètres cubes d'eau de mer, les larves néga- 
tives, jetées dans cette solution, deviennent immédia- 
tement positives, et celles qui étaient déjà positives devien- 
nent encore plus nettement positives. — Dans les premiers 
instants qui suivent 'le changement de solution, les ani- 
maux peuvent être immobiles, comme étourdis; mais, dès 
qu'ils commencent à nager, l'influence de la concentration 
sur le sens de Théliotropisme apparaît. — Or, dans la 
solution diluée, il pénètre de Teau dans les cellules; dans 
la solution plus concentrée, les cellules perdent de Teau. 
Une déshydratation des tissus agit donc dans le même 
sens qu'un abaissement delà température ; une hydratation 
des tissus dans le même sens qu'une élévation de tempé^ 
rature. 

J'ai pu faire, sur des Copépodes, des observations tout à 
fait semblables aux précédentes. Ces expériences sont si 
simples et donnent des résultats si sûrs qu'un débutant 
peut facilement les répéter. 

Chez bien des animaux, la lumière elle-même semble 
avoir une influence sur le sens de l'héliotropisme. Les nau- 
plius de Balanus perforatus, quand ils viennent de sortir 
de l'œuf, sont positivement héliotropiques; plus tard, leur 
héliotropisme se modiûe. Nous avons trouvé, Groom et 
moi, que, si on les maintient dans une chambre noire 
éclairée par un seiil bec de gaz, ils restent positivement hé- 
liotropiques par rapporta la lumière du gaz. Mais, à* une 
lumière forte, ils deviennent bientôt négatifs, et cela d'au- 
tant plus rapidement que cette lumière est plus intense (1). 
Ces expériences ont été faites à Naples. Des expériences 
récentes qui ont été faites ici sur les mêmes formes semblent 
montrer que, chez les nauplius de l'Océan Pacifique, le 
renversement du sens de l'héliotropisme dépend d'un plus 
grand nombre de variables. 

J'avais déjà eu l'occasion d'observer que le sens de l'hé- 

(1 ) Gkoom et LoEB, BiologUches Cenlralblall^ vol. X, p. 160, 1890. 
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liotropisme peut changer à la suite d'une secousse. Miss 
Towle a trouvé que les Cypridopsis (Ostracodes) sont 
tantôt positivement, tantôt négativement héliotropiques. 
Les exemplaires positifs n'ont pu être rendus artificielle- 
ment négatifs : il semble que le changement dans ce sens 
dépend de conditions internes. Au contraire, des exem- 
plaires négatifs peuvent être rendus positifs, en particu- 
lier par un ébranlement mécanique (i). 

Un fait très intéressant, dans le même ordre d*idées, est 
celui qu'a découvert S. J. Holmes (2). 11 avait constaté que 
les Araphipodes terrestres, autant qu'il avait pu les obser- 
ver, étaient positivement héliotropiques, alors que les Ara- 
phipodes aquatiques sont négativement héliotropiques. 
Cela lui suggéra l'idée do rechercher si les Amphipodes 
terrestres ne deviendraient pas négatifs, une fois trans- 
portés dans Teau. Il trouva qu'en effet l'un de ces Amphi- 
podes terrestres, Orchestia, devient rapidement négatif, 
quand on le met dans l'eau. Dans l'eau de mer, Théliotro- 
pisme négatif ainsi obtenu persiste; dans l'eau douce, les 
animaux redeviennent positivement héliotropiques, un peu 
avant de mourir. 

Dans ces expériences, j'ai toujours été frappé de la sou- 
daineté avec laquelle se fait le passage de l'héliotropisme 
positif à l'héliotropisme négatif. — Évidemment, quand 
on ajoute à l'eau dans laquelle se trouvent des Gammarus 
négatifs une petite quantité d'acide, il faut une ou plusieurs 
secondes pour que le changement de sens de l'héliotro- 
pisme apparaisse ; mais on ne doit pas perdre de vue que 
la diffusion de substances de ce genre dans le corps de 
l'animçil demande un certain temps. — Cette soudaineté 
dans le changement de sens de l'héliotropisme pourrait 
faire songer à un « choc nerveux » ; mais Strassburger a 

(1) E. W. Towle, American Journal of Physiology, vol. III, p. 346, 
1900. 

(2) S. J.HoLMES^ American Journal o/Physiolog y, voi. V, p. 211, 1901. 
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observé le même fait chez des Algues. Il conviendra de 
tenir compte de ces faits pour établir la théorie des réac- 
tions héliotropiques. 

Enfin, il était intéressant de rechercher si au change- 
ment de sens de Théliotropisme ne sont pas associées 
certaines différences dans l'exécution des mouvements. 

Dans ces expériences sur Théliotropisme des animaux 
marins, j'employais de petites cuvettes plates, où les 
animauîç se déplaçaient dans un plan horizontal en se rap- 
prochant de la lumière ou en s'en éloignant. Or, j'ai 
toujours remarqué, dans les expériences sur les larves 
de Limulus, que les individus positivement héliotropiques 
nage^^ient vers la fenêtre, en exécutant des mouvements 
vifs et élégants, tandis que ceux qui se trouvaient être 
négatifs rampaient gaucheme^nt au fond du vase. J'ai 
observé quelque chose d'analogue chez les larves de Poly- 
gordius et chez les Copépodes. — On a ainai l'impression 
que la lumière influe sur la facilité ou sur la rapidité des 
transformations de l'énergie. Il semblerait que, chez les 
animaux positivement héliotropiques, la lumière augmente 
l'énergie des mouvements de natation, et que le contraire 
ait lieu chez les animaux négativement hélio tropiques. 
Mais cette vue ne doit pas être généralisée. Je constate, en 
effet, que des larves de Balanus, négativement héliotro- 
piques, nagent avec la même vitesse que celles qui sont 
positives. Je me suis demandé si, dans la chambre noire, 
on pouvait encore déceler une différence entre animaux posi- 
tifs et négatifs : j'ai trouvé que, dans ces conditions^ les 
larves de Polygordius, positives, se rassemblent en haut 
d'un tube à essais placé verticalement, les larves néga- 
tives au fond. S'agit-il ici d'une différence dans le poids 
spécifique des larves ? ou n'est-ce qu'une conséquence de 
l'énergie supérieure des mouvements de natation à l'état 
positif? on ne saurait encore le dire. 
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Nous avons traité avec un certain détail des phénomènes 
d'héliotropisme, parce qu'on voit ressortir ici nettement le 
caractère machinal de processus proprement biologiques. 
Ces phénomènes sont extrêmement répandus dans tout 
l'ensemble du règne animal. Depuis, j'ai examiné tous ceux 
des animaux nageant à la surface de l'Océan qu'il m'a été 
possible de me procurer, au point de vue de leurs réactions 
à la lumière, et j'ai t/ouvé que presque tous, au moins 
durant certaines périodes de leur évolution, sont positive- 
ment héliotropiques. J'ai même trouvé de jeunes poissons 
récemment éclos (je n'ai pu déterminer l'espèce) dontl'hé- 
liotropisme positif était aussi prononcé que celui des larves 
de Porthesia. 

Aussi suis-je porté à considérer l'héliotropisme positif 
comme un des facteurs qui maintiennent à la surface des 
mers les animaux capables de nager activement (1). — La 
lumière peut avoir également une importance décisive 
dans les changements de niveau périodiques de ces ani- 
maux (2). Beaucoup d'animaux marins exécutent, en effet, 
des migrations périodiques en profondeur, s'éloignent de 
la surface pendant le jour, s'en rapprochent pendant la 
nuit. Ce phénomène pose un double problème : pourquoi 
les animaux descendent-ils pendant le jour ? pourquoi 
remontent-ils pendant la nuit? Groom et moi, nous avons 
fait remarquer que, chez les nauplius de Balanes, la 
relation qui existe entre l'intensité de la lumière et le sens 
de l'héliotropisme permet de répondre à ces questions. A 
la lumière du jour, les nauplius deviennent rapidement 
négatifs et descendent. Mais, à un moment donné, ils 

(1) En ce qui concerne les animaux qui ne se déplacent pas activement 
et qui flottent à un niveau constant (plankton proprement dit), je 
reconnais pleinement l'importance des facteurs purement physiques 
signalés par Wolfgand Ostwald {Pfïùgers Archiv, vol. XCV, p. 23, 1903). 

(2) Groom et Loeb, Biologisches Centralblaft, vol. X,p. 160, 1890. — Loeb 
PJlûgers Archiv, vol. LUI, p. 81, 1893, et dans les publications de l'Uni- 
versité de Californie. Voir, aussi, les observations de G. H. Parker 
dans les Comptes rendus de VU. S. Fish Commission. 
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atteignent une profondeur à laquelle l'intensité de la 
lumière est suffisamment faible pour qu'ils redeviennent 
positivement héliotropiques : ils s'arrêtent donc à ce niveau, 
puis remontent à mesure que la lumière diminue. On 
comprend ainsi qu'ils se déplacent en sens inverse, le 
matin et le soir. 

Chez les Gopépodes et les larves de Polygordius, la rela- 
tion existant entre la température et le sens de l'héliotro- 
pisme entraîne les mêmes conséquences. Pendant le jour, 
l'élévation de la température à la surface de l'eau les rend 
négatifs et les oblige à descendre, jusqu'à ce qu'ils aient 
atteint des couches assez fraîches pour redevenir positifs. On 
doit remarquer que ces migrations quotidiennes ne s'éten- 
dent pas au delà d'une profondeur de iOO mètres environ, 
— profondeur à partir de laquelle la lumière ne pénètre plus 
avec une intensité suffisante pour produire des effets 
héliotropiques (1). 

Notre but n'est pas, ici, de pousser dans le détail l'analyse 
du genre de vie et des réactions des animaux ; mais il me 
semble que les exemples que nous venons de citer permet- 
tent Je voir comment un seul et même fait, — à savoir 
l'existence de réactions héliotropiques, — se retrouve 
identique chez toutes sortes d'animaux et peut-être au 
nombre des conditions qui déterminent rigoureusement 
leur manière de vivre. Dans les cas où l'héliotropisme est 

(1) Wolfgang Ostwald a montré, le premier, que la diminution du 
frottement interne qui résulte de Télévation de la température doit 
favoriser la descente des animaux pendant le jour, et j'admets que 
cette considération peut être d'une importance décisive, en ce qui 
concerne les organismes qui n'exécutent pas de mouvements actifs. 

On a signalé que, dans les mers polaires, certaines méduses con- 
tinuent à exécuter leurs changements de niveau quotidiens, même 
quand le soleil ne se couche pas. Il ne peut être question ici ni d'une 
variation du frottement interne, ni d'un effet de la lumière ou de la 
chaleur sur le sens de l'héliotropisme. Je pense qu'il s'agit plutôt ici 
d'états de sommeil périodiques, analogues à ceux qu'on observe chez 
les papillons et chez beaucoup de plantes. 
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très énergique, et dépasse de beaucoup en intensité 
toutes les autres formes de Texcitabilité, il peut arriver 
que le mode d'existence de l'animal soit, pendant un temps, 
fonction uniquement de la lumière. Quand les jeunes che- 
nilles de Porthesia, au printemps, sont chassées de leur 
nid par l'élévation de la température, et qu'elles se trou- 
vent ainsi au milieu des branches des arbustes, elles sont 
de véritables machines à héliotropisme positif. C'est à ce 
fait qu'elles doivent de se maintenir en vie. Car à cette 
saison, elles ne peuvent avoir d'autre nourriture que les 
jeunes feuilles qui poussent à l'extrémité des branches. 
Leur héliotropisme positif les oblige à ramper sur les 
branches jusqu'à leur extrême pointe et à y rester. Mais 
c'est là aussi qu'est leur nourriture. — On pourrait se 
demander si ce ne sont pas des substances odorantes 
contenues dans les bourgeons qui guident ainsi les che- 
nilles ; mais l'expérience suivante réfute cette supposition. 
Je mets les chenilles, avant qu'elles aient pris aucune nour- 
riture, dans un tube à essai placé perpendiculairement au 
plan de la fenêtre. Elles vont du côté de la fenêtre et y 
restent. J'introduis alors par l'extrémité opposée du tube 
un petit tas de bourgeons et de feuilles fraîches et je le 
pousse vers les chenilles jusqu'à une distance de 1 centi- 
mètre environ. Elles restent immobiles du côté de la fenêtre 
et y meurent de faim, alors que leur nourriture les touche 
presque. — Quand elles ont mangé leurs premiers bour- 
geons, leur héliotropisme s'atténue, et elles peuvent des- 
cendre pour retrouver de la nourriture sur d'autres bran- 
ches. Ici donc, l'héliotropisme joue un rôle capital pour 
la conservation de la vie de Tanimal. Mais dans les cas où 
il est moins intense, en lui-même ou par rapport à d'autres 
formes de l'excitabilité, — par exemple, chez les papil- 
lons. — il n'a plus la môme signification, et peut même 
devenir une cause de mort. H y a même, comme je l'ai 
fait remarquer il y a quinze ans, des animaux positivement 
héliotropiques qui, dans les conditions de vie où ils se 
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trouvent sont complètement soustraits à Vaction de la 
lumière: par exemple, la chenille du saule ou certains 
Crustacés qui vivent dans la vase [Cuma Rathkii)^ il est 
bien évident que Théliotropisme positif de ces animaux 
n'est, pour eux, d'aucune utilité (l). 



VIL — HÉLIOTROPISME ET SENSIBILITÉ DIFFÉRENTIELLE. 

Dans les réactions héliotropiques des animaux qui se 
meuvent librement, il y a deux phénomènes à distinguer: 
1® les animaux s'orientent par rapport à la lumière; 2** ils 
se groupent du côté de la source lumineuse ou du côté 
opposé. De ces deux phénomènes, nous Tavons vu, c'est le 
premier qui est essentiel'^ le second n'est qu'une consé- 
quence accessoire. Il est important de signaler, en outre, 
qu'on peut observer des groupements déterminés par la 
lumière chez des animaux qui ne sont que peu ou point 
héliotropiques, c'est-à-dire : qui ne sont que peu ou point 
orientés par la lumière, mais qui réagissent à la lumière 
d'une autre façon. 

Il y a des animaux qui réagissent à des variations brus- 
ques de l'intensité de la lumière par un mouvement ou par 
un arrêt de leur mouvement. Si la méduse dont nous avons 
déjà parlé, Polyorchis, repose, immobile, sur le fond du 
vase, on provoquera des mouvements de natation toutes 
les fois qu'on diminuera brusquement l'intensité de la 
lumière. Cet effet est lié à la présence des taches pigmen- 

(1) Râdl a soulevé la question suivante : comment se fait-il que les 
insectes positivement héliotropiques ne volent pas constamment vers 
le soleil ? — La réponse est, d'après moi, que la plupart des insectes 
héliotropiques possèdent, en même temps, une excitabilité chimique 
très prononcée, qui les ramène vers la terre. Mais s'il leur arrivait 
de s'élever à une certaine hauteur, l'abaissement de la température 
dans les régions élevées de l'atmosphère ne tarderait pas à éteindre 
leur excitabilité héliotropique. Il peut, enfin, y avoir intervention d'au- 
tres facteurs, encore inconnus. 
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taires ou, en tout cas, de certains organes compris dans la 
marge de l'ombrelle, car il ne se produit plus si on enlève 
cette région marginale, qui contient les taches pigmen- 
taires. — On connaît depuis longtemps des réactions du 
même genre chez les Vers tubicoles. 

Si on interpose la main entre un aquarium contenant 
des Serpula uncinata (Annélide tubicole) et la source 
lumineuse, les vers rentrent dans leurs tubes avec la vitesse 
d'une flèche. — Cette forme de sensibilité à la lumière, 
que j'ai appelée sensibilité différentielle {Unterschieds- 
empfindlichkeit)y semble être assez répandue (1). Chez 
beaucoup de vers, la diminution brusque de l'intensité 
lumineuse provoque seule ces réactions; l'augmentation 
brusque de l'intensité n'a pas d'effet du même genre. 

Chez un grand nombre de formes, cette sensibilité diffé- 
rentielle se manifeste en ce qu'une augmentation brusque 
de l'intensité de la lumière les fait entrer en mouvement, 
tandis qu'une diminution brusque les arrrête ou les endort. 
Les animaux qui sont dans ce cas se rassemblent géné- 
ralement aux endroits où l'intensité lumineuse est mini- 
mum (par rapport au reste du milieu). Ainsi les Planaires, 
si on couvre une moitié de leur aquarium avec des corps 
opaques, se rassemblent au-dessous. Le passage d'un 
endroit plus éclairé à un endroit moins éclairé agit, 3ur 
ces animaux, dans le sens d'un arrêt de leur mouvement ; 
ils doivent donc finir, au bout d'un temps suffisamment 
long, par se retrouver tous immobiles dans les régions les 
moins éclairées de leur milieu. 

La sensibilité différentielle et l'héliotropisme peuvent se 
trouver réunis chez le même animal. Ainsi Serpula est à 
la fois héliotropique et sensible aux variations de l'éclai- 
rement. 

Les endroits auxquels se rassemblent des animaux 
donnés sont caractéristiques du type auquel ils appartien- 



(1) LcEB, P/ïugers Archiv, vol. LUI, p. 81, 1893. 



Digitized by VjOOQ IC 



HÉLIOTROPISME ET SENSIBILITÉ PIFFÉRENTU:LLE 253 

nent. Dans un vase transparent, éclairé latéralement, des 
animaux positivement héliotropiques se rassembleront du 
côté qui regarde la lumière, des animaux négativement 
héliotropiques du côté opposé, indépendamment de la 
répartition de l'intensité lumineuse à l'intérieur du vase. 



W W 




FiG. 27. — Modes de groupement moDtrant la différence de l'héliotropisme et de la 
« sensibilité différentielle ». « a 6 c d : vase de verre cylindrique » ; W W : sec- 
lion transversale de la fenêtre. 

Les animaux positivement héliotropiques se rassemblent en a, les animaux 
négativement héliotropiques en 6, les animaux doués de sensibilité différen- 
tielle en c et en d. 



Au contraire, des animaux doués de sensibilité différen- 
tielle se grouperont aux endroits où l'intensité est mini- 
mum. Si on prend, par exemple, un vase de verre cylin- 
drique, contenant des Planaires, et qu'on le mette auprès 
d'une fenêtre WW (fig. 27), les Planaires se rassemble- 
ront dans les régions c et d. Des larves de mouches, 
négativement héliotropiques, se réuniront en h ; des puce- 
rons, positivement héliotropiques, en a. 
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Il est important de bien distinguer ces deux sortes de 
réactions. Si on appelle tropisme toute réaction qui abou- 
tit à grouper des animaux dans Tespace, on risque de 
tomUer dans la confusion. Nous tenons à réserver le nom 
d e tropisme aux réactions qui dépendent de la structur 
symétrique (ou approximativement symétrique) des orga- 
nismes et dont le trait essentiel est Vorientation des 
animaux par rapport à la lumière ; leur groupement d'un 
côté ou de l'autre du vase n'est qu'une conséquence 
accessoire, qui ne se produit pas chez les organismes 
fixés. 
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TROPISMES (SUITE) ET PHÉNOMÈNES 
QUI S'Y RATTACHENT 



I. — Théorie générale des tropismes. 

L'interprétation de Phéliotropisme animal que j'avais 
déjà donnée dans mes travaux antérieurs et que je viens 
d'exposer ici dérive de la notion des lignes de force^ 
introduite en physique par Faraday. On peut se repré- 
senter l'espace dans lequel se déroule la vie des orga- 
nismes comme traversé par des lignes de force de diffé- 
rentes natures, les unes persistant d'une façon permanente, 
les autres se reproduisant périodiquement ou à des inter- 
valles irréguliers. Par suite de leur symétrie^ les animaux 
sont amenés à orienter leur corps d'une manière déter- 
minée par rapport aux lignes de force issues d'une même 
origine : ils l'orientent de manière à ce que les points 
symétriques de sa surface soient atteints par ces lignes 
de force sous un angle égal : condition nécessaire pour 
que cette surface reçoive, de part et d'autre, un nombre 
égal de lignes de force par unité de surface. — Maintenant, 
d'où vient que les animaux prennent cette position ? De ce 
que les points symétriques de la surface du corps ont 
généralement la même strutîture morphologique et la même 
constitulion chimique. Si donc des forces égales agissent 
sur des points symétriques de cette surface, les contrac- 
tions musculaires qu'elles provoquent restent symétriques 
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par rapport à Taxe ou au plan de symétrie de l'animal, et 
celui-ci n'est pas amené à changer Torientation de cet axe 
par rapport au champ de force. Mais si des points symé- 
triques de la surface sont atteints par les lignes de force 
sous des angles inégaux, si, par conséquent, un élément de 
surface appartenant à l'un de ses deux côtés reçoit plus de 
lignes de forces que l'élément symétrique, les contrac- 
tions provoquées par le premier seront plus fortes, et 
l'appareil moteur de Tanimal travaillera inégalement de 
part et d'autre du plan de symétrie. Le résultat sera un 
mouvement de rotation, aboutissant à une position telle 
que les éléments des deux côtés soient atteints par les 
lignes de force sous un angle égal. 

Ce qui précède explique la position de l'axe ou du plan , 
de symétrie de l'animal par rapport à la direction des 
lignes de force, mais ne permet pas de dire si c'est le 
pôle oral ou le pôle aboral qui doit être tourné vers leur 
point d'origine. A cet égard, trois faits déterminent le 
sens de la réaction : 

1® Les éléments ou les segments les plus voisins du 
pôle oral possèdent généralement une excitabilité ou une 
sensibilité plus grande. Chez les animaux, les organes 
céphaliques sont les plus sensibles : un même excitant 
libère une plus grande quantité d'énergie quand il agit 
près du pôle oral que lorsqu'il agit, par exemple, vers le 
milieu du corps. — Chez les plantes, l'extrémité de la tige 
possède une excitabilité contraire à celle des racines. 

2^ Quand un mouvement des organes céphaliques d'un 
animal a été provoqué par certaines lignes de force, — la 
structure du système nerveux central est telle que les 
organes moteurs du reste du corps coopèrent à ce mouve- 
. ment, et cela de manière à maintenir le plan de symétrie 
du corps dans le prolongement de celui de la tête (1). 

(1) Je renvoie, à ce sujet, à mon Introduction à la Physiologie céré- 
brale comparée, où j'ai discuté la question. — Loeb, Einleitung in die 
vergleichende Gehirnphysiologie und Psychologie. Leipzig, 1899. 
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3** Enfin, Taugmentation du nombre des lignes de force 
que reçoit un élément de surface du pôle oral peut ren- 
forcer ou affaiblir les contractions. Dans le premier cas, 
la tête, et, par suite, le corps tout entier se portent vers 
l'origine des lignes de force ; dans le second cas, ils s'en 
éloignent. 

Si maintenant nous supposons que les lignes de force 
dont lions venons de parler sont des rayons lumineux, nous 
avons une théorie des phénomènes àhéliotropisme. Mais 
les rayons lumineux ne sont pas les seules lignes de force 
capables de déterminer une orientation des organismes. 
Si nous mettons certains animaux dans un bassin rempli 
d'eau et traversé par un courant électrique constant, nous 
constatons des réactions qui s'expliquent de même, en 
remplaçant la notion générale des lignes de force par la 
notion spéciale de courbes suivant lesquelles s'exerce 
l'action du courant : ce sont là des cas de galvanotro^ 
pisme. — Dans la vie des organismes, l'action du champ 
lumineux et celle du champ électrique ne sont que pério- 
diques, ou même exceptionnelles ; au contraire, il est un 
champ de force auquel ils n'échappent jamais : c'est celui 
de la gravitation. Dans ce dernier cas, les lignes de force 
sont représentées par les verticales aux différents points 
du globe ; or, certains organismes sont amenés à s'orienter 
de telle sorte que leur axe de symétrie coïncide avec la 
direction de la verticale : c'est alors du géotropisme. 

Les trois champs de force dont nous venons de parler 
ont cela de commun que les lignes de force, dans les con- 
ditions ordinaires des expériences, y sont nettement mar- 
quées. Il n'en est pas de même d'un autre champ de force 
qui peut causer aussi des phénomènes tropiques : celui qui 
résulte de la diffusion d'une substance chimique. On peut, 
cependant, considérer que des particules diffusant à partir 
d'un point, dans l'air ou dans l'eau, suivent certaines 
« lignes de diffusion ». Or, si un animal est atteint latéra- 
lement par les « lignes de diffusion » d'une substance 

LOEB 17 
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capable de modifier les réactions de ses cellules, ses con- 
tractions musculaires cessent d'être égales des deux côtés, 
et il tourne sur- lui-même jusqu'à ce que les éléments 
symétriques de sa surface soient atteints par ces lignes 
sous un angle égal. Mais les courants qui existent géné-« 
ralement dans Tair et dans Teau dérangent tellement les 
« lignes de diffusion » que le ehimiotropisme auquel elles 
donnent lieu n'a rien de la précision qui caractérise les réac- 
tions héliotropiques, géotropiques et galvanotropiques (1). 

Plusieurs auteurs ont soutenu que, d'après cette 
théorie, des animaux dont les deux côtés ne seraient pas 
absolument symétriqifes ne devraient pas présenter de 
tropismes. Mais c'est là une querelle de mots. Les rapports 
de symétrie sont ici avant tout Vexpression d'une consti- 
tution chimique semblable. Or, dans tous les processus 
chimiques, le temps joue un rôle. Par conséquent, un 
faible degré d'asymétrie ne peut engendrer qu'une faible 
différence dans la vitesse des réactions et, à la rigueur, 
changer la trajectoire rectiligne de l'animal en une spirale 
très allongée : circonstance bien accessoire, par rapport à 
l'ensemble de la théorie. 

On constate chez certains animaux une tendance à 
maintenir leur corps en contact avec des corps solides, 
et chez d'autres la tendance contraire. J'ai donné à cette 
réaction le nom de stéréotropisme. Mais il est probable, 
comme nous le verrons, que cette réaction rentre plutôt 
dans le domaine des faits de « sensibilité différentielle » que 
dans celui des tropismes : ce qui s'accorde bien, d'ailleurs, 
avec l'impossibilité ji'indiquer quelles seraient les lignes 
de force qui produiraient, dans ce dernier cas, une orien- 
tation de l'animal. Nous garderons, pourtant, l'expression 
de stéréotropisme pour désigner ces faits. 



(1) Cette théorie des tropismes, fondée sur la notion de ligne de 
force, était déjà entrevue dans mon premier travail sur Théliotropisme ; 
elle est exposée sous sa forme générale dans VArchiv de P/îuger, 
vol. LXVI, p. 439, 1897. 
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Dans les phénomènes désignés sous le nom de thermo- 
tropisme, il n'y a pas, non plus, d'orientation de Tanimal 
sous Taction de lignes de force. 

Nous allons maintenant examiner d'un peu plus près les 
tropismes dont nous venons de parler et leur signification 
biologique. 

II. — GÉOTROPISME. 

Chez certaines plantes, on peut démontrer que les 
racines principales tendent à pousser verticalement et vers 
le bas, et la tige principale verticalement et vers le haut, 
même dans la chambre noire. Si on place ces plantes dan& 
une position non verticale, la racine se recourbe vers le 
bas, la tige vers le haut, jusqu'à ce que leur pointe soit 
dans une direction verticale, après quoi elles continuent 
à pousser dans la même direction. Nous disons alors que 
les racines sont positivement, et les tiges négativement 
géotropiques. — Knight a prouvé qu'il s'agit bien ici d'une 
action de la pesanteur en montrant que, si on soumet la 
plante à l'action de la force centrifuge en la faisant tourner 
dans un plan horizontal, la force centrifuge agit* dans le 
même sens que la pesanteur : la racine s'éloigne de l'axe de 
rotation, la tige s'en rapproche. — La courbure a générale- 
ment lieu à l'extrémité de la racine ou de la tige en voie 
de croissance. Chez les Graminées, elle se produit dans 
les nœuds. 

Darwin prétend que, dans certaines racines, l'extrême 
pointe serait seule sensible à Torientation par rapport à la 
pesanteur, tandis que la région située au-dessus, et dans 
laquelle se produit la courbure, ne posséderait pas cette sen- 
sibilité. Il a observé, en effet, qu'après la section de la pointe, 
ces racines ne présentent plus de courbures héliotropiques. 
En songeant aux troubles qui doivent être déterminés par 
la section de la pointe, je ne puis m'empêcher de mettre en 
doute sa conclusion. 
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Si lu chimie nous fournit des données suffisantes pour 
nous permettre de concevoir les phénomènes héliotropiques 
en tant que résultats d'une action chimique de la lumière, 
il n'en est pas de même jusqu'ici pour l'action de la pesan- 
. teur. J'ai fait remarquer, il y a huit ans, qu'on pourrait, 
cependant, se représenter le mécanisme de cette action, si 
on admettait que, dans les cellules des organes sensibles 
à la pesanteur, se trouvent réunies des substances non mis- 
cibles, de poids spécifiques différents, et qu'un déplace- 
ment relatif de ces substances, en faisant entrer en con- 
tact de nouvelles particules, augmente la vitesse de cer- 
taines réactions (1). Cette supposition était fondée sur des 
observations faites sur la fibre musculaire à l'état de repos 
et d'extension. Si on suspend verticalement deux 'muscles, 
à la même température, et qu'on tende l'un des deux en lui 
attachant un poids, le muscle ainsi tendu forme plus d'acide 
lactique que celui qui ne l'est pas, bifen que tous deux 
restent au repos (2). Si, ensuite, on met en même temps les 
deux muscles dans la même solution saline hypotonique, 
le muscle qui a été tendu absorbe beaucoup plus d'eau que 
l'autre, comme miss Gook Ta établi dans mon labora- 
toire (3), 

Il se peut que ce dernier fait soit une conséquence de la 
formation d'une plus grande quantité d'acide, l'acide atti- 
rant une plus grande quantité d'eau dans le muscle. Le 
muscle qui a été tendu se comporte donc par rapport à 
celui qui ne l'a pas été comme le muscle qui a travaillé 
par rapport au muscle qui est resté au repos : l'extension 
passive a provoqué une accélération de certaines des réac- 
tions chimiques du muscle. Il est bien possible que cette 
accélération des réactions ne soit qu'une conséquence indi- 



(1) LoEB, Pflûgers Archiv, vol. LXVl. p. 439, 1897. Des idées analogues 
ont été énoncées plus tard par Nemec, Haberlandt, Noll, qui sem- 
blent n'avoir pas connu mes travaux. 

(2) GoTTSCHLiCH, Pflùgers Archiv, vol. LVI, p. 365, 1894. 

(3) E. CooK, Journal of Phy^iology, vol. XXIII, p. 137, 1898. 
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recte du changement de forme déterminé par la tension. 
J'ai indiqué, dans mon travail, que l'extension du muscle 
pouvait agrandir la surface de contact de certains élé- 
ments et, par là, favoriser leurs réactions: — Nous suppo- 
sons maintenant qu'un changement dans l'orientation d'un 
organe par rapport à la pesanteur amène, de même, un 
changement dans la position relative de certains éléments 
et, par suite, dans la vitesse de leurs réactions. A vrai 
dire, on est obligé d'admettre, pour compléter cette hypo- 
thèse, que, dans une racine ou dans une tige placée hori- 
zontalement, ce changement de position des éléments 
aboutit à un état différent dans les cellules de la face infé- 
rieure et dans celles de la face supérieure. 

Admettons donc que certains éléments solides et de 
poids plus grand que le protoplasma, 
— par exemple, le noyau, — soient 
placés au milieu de cellules, tant que la 
tige pousse verticalement (fig. 28). Si 
la tige est placée horizontalement, ces 
éléments, plus lourds, vont descendre 
et se rapprocher, dans la rangée infé- 
rieure, de la face externe des cellules, 
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Fig. 28 et 29. — Représentation hypothétique des conditions qui peuvent déter- 
miner la courbure géotropique d'une tige de plante. Si la tige est placée verti- 
calement (fig. 28), les éléments qui ont un poids spécifique plus élevé occu- 
pent des positions symétriques dans les cellules des deux rangées. Si elle est 
placée horizontalement (fig. 29), ils se rapprochent de la face externe des 
cellules dans la rangée inférieure, de la face interne des cellules dans la ran- 
gée supérieure. 

— dans la rangée supérieure, de leur face interne (fig. 29). 
Cette différence dans la position relative des éléments peut 
entraîner des différences dans la vitesse des réactions. 
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Dans la rangée supérieure, ces éléments plus lourds se 
trouvent plus rapprochés de la moelle de la tige : les 
substances qui en proviennent entreront en contact avec 
eux plus tôt qu'avec les éléments homologues des cellules 
de la face inférieure. — Nous n'entrerons pas plus avant 
dans Texamen de ces possibilités, rien de tout cela n'étant 
démontrable actuellement. Nous avons voulu indiquer 
seulement que de simples changements dans la position 
relative des éléments des cellules pouvaient introduire une 
différence dans la vitesse des réactions des deux côtés de 
la tige, et déterminer, par suite, des phénomènes de con- 
traction asymétriques dans le protoplasma. Ce qui se 
passe réellement est encore à trouver. 

Récemment, Gzapek a signalé des différences dans la 
composition chimique de la pointe des racines, suivant 
qu'elles ont été placées horizontalement, ou dans leur posi- 
tion normale (1). Quand il place horizontalement des 
racines positivement géotropiques (par exemple, celles 
de Lupinus albus)^ la teneur de Textrême pointe en acide 
homogentisique augmente de 15 p. 100 dans l'espace de 
15 à 30 minutes. En même temps, il y a ralentissement 
dans la coloration en bleu des cellules de la pointe par 
la teinture de gaïac, ce que Gzapek attribue à la forma- 
tion d'une antioxydase. — Ces deux modifications chi- 
miques sont-elles précisément celles qui déterminent la 
courbure héliotropique ? cela n'est pas encore démontré. 
Pour qu'on pût l'affirmer, il faudrait avoir constaté que 
ces modifications n'apparaissent que dans la face inférieure 
ou dans la face supérieure des racines horizontales, ou 
en tout cas qu'elles ne sont pas égales des deux côtés. 
Or Gzapek remarque expressément qu'il n'a pu trouver 



(1) Gzapek, Ber/c/i/e der deutschen botanischen Gesellschaft, 20^ année, 
1902, p. 464. Plus récemment, Gzapek a constaté également, sous 
Faction delà lumière, une augmentation de la teneur en acide homo- 
gentisique et un arrêt des processus d'oxydation. Gzapek ; Ber. d, 
deutschen Bot. Gesellsch., 21. Jahrgang, 1903, p. 243. 
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aucune différence entré les deux faces. Mais quoi qu'il en 
soit, nous avons fait un progrès dont il faut nous féliciter, 
du moment que nous savons qu'un changement dans 
l'orientation des racines géotropiquement excitables pro- 
voque un changement dans la nature ou dans la vitesse de 
leurs réactions chimiques. 

Certains animaux présentent, eux aussi, des phéno- 
mènes géotropiques très accentués (1). Antennularia 
anlennina (fig. 59) se comporte, par rapport à la pesanteur, 
comme une plante géotropique ; on pourrait se servir de 
cet Hydroïde pour la démonstration des faits principaux 
du géotropisme végétal. Cependant, on n'a pas encore pu 
constater, dans son cas, l'action de la force centrifuge. La 
raison, je crois, en est simplement que l'Antennularia, étant 
un animal aquatique, ne peut être soumise à la centrifuga- 
tion que dans un vase contenant de Teau, et que les actions 
mécaniques déterminées dans Teau par une rotation rapide 
masquent l'effet direct de la force centrifuge. — En laissant 
de côté cette difficulté, on peut montrer que si la tiged'An- 
tennularia, qui, normalement, croit suivant la verticale, 
est fixée obliquement dans l'aquarium, la pointe, au niveau 
de laquelle a lieu la croissance, se recourbe jusqu'à ce 
qu'elle soit redevenue verticale, et continue ensuite à 
pousser verticalement. Les racines ne sont pas si droites 
que la tige, et leur géotropisme positif est moins précis 
que le géotropisme négatif de la tige. 

C'est chez les animaux doués de locomotion, de beaucoup 
plus nombreux que les animaux fixés, que se trouvent 
aussi les cas les plus nombreux de géotropisme. Cucuma- 
ria cucumis (Holothurie) possède 5 rangées de pieds am- 
bulacraires, au moyen desquels elle peut ramper le long 



(1) LofcB, Sitzûngsber, der physik.-med. Gesellschafl. Wûrzbourg, jan- 
vier 1888. P/lugers Archiu, vol. XLIX, p. 176, 1891. 
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d'une surface verticale. Si elle se trouve sur une plaque 
de verre dans l'aquarium, et qu'on dresse la plaque verti- 
calement, l'holothurie rampe jusqu'au haut de la plaque. 
Si on fait tourner la plaque très lentement (de manière à 
ce que la force centrifuge n'entre pas en jeu) autour d'un 
axe horizontal, l'holothurie reste généralement immobile 
pendant qu'a lieu la rotation; mais, dès que la plaque de 
verre est devenue immobile, elle change la direction de 
ses mouvements de manière à s'élever de nouveau verti- 
calement. On peut s'assurer, par des expériences de con- 
trôle, que la pesanteur seule détermine la direction de la 
progression de l'animal et que la lumière ou le besoin 
d'oxygène, par exemple, n'ont rien à faire avec ce phé- 
nomène. 

Beaucoup d'insectes, soit d'une façon constante, soit 
dans des circonstances particulières, montrent des réac- 
tions du même genre (1) . 

Une forme de géotropisme extrêmement répandue con- 
siste en ce que les yeux ou la tête de l'animal tendent à 
adopter une orientation déterminée par rapport à la direc- 
tion de la pesanteur. Soit un crabe placé normalement sur 
un plan horizontal : ses deux pédoncules oculaires ont une 
position symétrique par rapport à la verticale. Penchons 
maintenant l'animal de côté, par exemple en le faisant tour- 
ner autour de son axe longitudinal vers la droite, de manière 
à ce que le côté droit soit le plus bas, et maintenons-le 
dans cette position : la position des pédoncules oculaires 
ne restera pas symétrique par rapport à l'axe de symé- 
trie de l'animal ; celui de droite sera dressé, celui de gau- 



(1) On voit souvent des animaux nageurs se rassembler soit à la 
surface, soit au fond d'un vase rempli d'eau; mais il faut être prudent 
dans l'interprétation de ce phénomène, car Ostwald a montré que 
des conditions purement physiques peuvent amener les animaux à 
flotter à un niveau déterminé ; il faudrait connaître et éliminer l'action 
de ces facteurs pour avoir le droit d'affirmer qu'il y a là un effet 
géotropique. 
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che abaissé (1). Chaque pédoncule oculaire se comporte 
donc à peu près comme la tige d'une plante géotropique 
quand on la place horizontalement : il tend à reprendre son 
orientation primitive par rapport à la verticale. — Ce n'est 
pas seulement chez les Crustacés, mais aussi chez les 
Vertébrés que ce phénomène est général. Il a été très 
étudié chez les poissons. Chez un Sélacien ou chez un 
Pleuronecte, tant que le plan de symétrie des deux yeux 
est vertical, les axes des deux yeux sont orientés symé- 
triquement par rapport à ce plan. Mais si, par une rotation 
autour de Taxe longitudinal du corps, on incline l'animal 
à droite, de telle sorte que le plan de symétrie des yeux 
fasse un angle avec la verticale, les axes des deux yeux ne 
restent plus symétriques par rapport au plan de symétrie 
morphologique. L'œil droit est tourné en haut,Pœil gauche 
est tourné en bas, et les yeux restent dans cette position 
tant que la tête de l'animal reste elle-même dans sa posi- 
tion anormale. — Ces réactions géotropiques des yeux se 
produisent pour tout changement de position de la tête 
par rapport à la verticale. Elles ne sont pas particu- 
lières aux vertébrés inférieurs ; elles se retrouvent égale- 
ment chez les oiseaux et les mammifères. La réaction est 
seulement plus nette, comme il est naturel, chez les ani- 
maux dont la mémoire associative est la moii^s déve- 
loppée. — Ces expériences donnent les mêmes résultats 
avec des Sélaciens ou des Pleuronectes dont les nerfs 
optiques ont été coupés, et qui, par conséquent, sont 
aveugles. Il en est à peu près de même avec les Crusta- 
cés (2). Pourtant, chez certains crabes, — par exemple, 
le Gelasimus, — ces réactions ne se produisent plus 
quand l'animal est aveugle. On peut donc dire que ces 
réactions sont indépendantes de la lumière chez beaucoup 
d'animaux, mais non chez tous. 

(1) Clark, Journal of Physiologij, vol. XIX, p. 327, 189^. -« E. P. Lyon, 
Am. Journal of. Physiology, vol. IIÏ, p. 86, 1899. 

(2) E. P. Lyon, loc. cil. 
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L'expérience de Knight peut être répétée sur les ani- 
maux qui présentent ces réactions des yeux : on voit que 
si on les fait tourner dans un plan horizontal, les yeux, 
pendant la rotation, se déplacent dans le même plan et 
dans le sens opposé à celui de la rotation. La force centri- 
fuge' peut donc jouer le même rôle que la pesanteur, comme 
c'est le cas pour les plantes. 

Mais quels sont les organes qui servent de point de 
départ à la réaction géotropique des animaux et qui cor- 
respondent ainsi à la pointe de la racine des plantes ? H 
est d'autant plus difficile de répondre directement à cette 
question qu'on a connu les phénomènes dont nous parlons 
bien avant de soupçonner leur rapport avec le géotropisme 
végétal (1). Flourens a montré, par des expériences sur 
l'oreille interne, que les animaux chez lesquels cet organe 
est lésé, cessent d'avoir une attitude et une allure normales ; 
Goltz, en répétant ces expériences, a été conduit à penser 
qu'il s'agissait là de troubles de l'équilibre, et que l'oreille 
interne renfermait un organe spécial de l'équilibre : les 
canaux semi-circulaires. Par équilibre, Goltz entendait le 
maintien de l'orientation dans l'espace qui est normale 
pour l'animal considéré. 11 ne songeait pas à rapprocher 
ces faits du géotropisme. Il se représentait qu'un déplace- 
ment de la tête modifiait la pression exercée par la lymphe 
des canaux semi-circulaires sur les terminaisons nerveuses 
des ampoules et que ces variations de pression provo- 
quaient, par voie réflexe, les contractions musculaires 
nécessaires pour rétablir la tête dans sa position nor- 
male (2). Mach a débarrassé cette hypothèse de ce qu'elle 
avait de critiquable au point de vue physique : il a fait 
remarquer que, pour des raisons d'ordre physique, les 



(l)Mach avait déjà comparé ces réactions des animaux et celles des 
plantes dans l'expérience de Knight. Danss les travaux cités plus haut, 
j'ai émis l'idée que ces réactions animales et le géotropisme végé- 
tal sont des phénomènes identiques. 

(2) Goltz, Pfïugers Archiv, vol. III, p. 172, 1870. 
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canaux semi-circulaires ne pouvaient avoir d'importance 
que pour les réactions provoquées par une rotation pas- 
sive, mais que les changements de. position des yeux qui 
se produisent pour tout changement de position de la tête 
et persistent aussi longtemps que lui devaient dépendre 
de quelque autre organe : probablement des otolithes de 
l'oreille interne (1). Mach a tiré, en outre, deThypothèsede 
Goltz la conséquence suivante : à chacun des trois canaux 
semi-circulaires doit appartenir le pouvoir de provoquer, 
en réponse aux excitations des terminaisons nerveuses de 
l'ampoule, des mouvements dans le plan qui est le sien 
(horizontal, sagittal ou frontal) et dans celui-là seulement^ 
quelle que soit la nature de l'excitation. 

On soutient généralement que cette conséquence est 
vérifiée par l'expérience ; mais ces affirmations se fondent 
généralement sur des observations faites sur des animaux 
à sang chaud — chez lesquels la petitesse de l'oreille 
interne et toutes sortes de difficultés techniques gênent 
l'exécution de ces expériences. Un seul canal peut être 
facilement atteint chez ces animaux : le canal horizontal, 
— et celui-ci, à vrai dire, vérifie l'hypothèse de Goltz et 
de Mach : on provoque, en l'excitant, des mouvements des 
yeux et, indirectement, de la tête dans le plan du canal 
excité (2) . M ais les animaux les plus favorables pour l'étude de 
la fonction des canaux semi-circulaires sont les poissons, 
et surtout les poissons cartilagineux ; leurs canaux semi- 
circulaires sont très grands, et inclus dans du cartilage, 
au lieu de l'être dans de l'os, ce qui facilite énormément 
l'opération. En outre, les poissons, et particulièrement les 
Sélaciens, présentent des mouvements géotropiques des 
yeux plus beaux que ceux de n'importe quels animaux. Or, 



(1) Mach, GrundUnien der Lehre von den Bewegungsempfindungen. 
Leipzig, 1875. — Beilràge zur Analyse der Empfîndungen. léna, 1904. 

(2) Ce sujet a été traité en détail par Ewald dans son livre : Phy- 
siologische Untersuchungen iiber das Endorgan des Nervus ociavus. 
Wiesbaden, 1892. 
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si on met à nu, chez ces poissons, les trois canaux semi- 
circulaires, le plus léger contact du canal horizontal déter- 
mine des mouvements des yeux dans le plan de ce canal ; 
mais il est impossible, en touchant de la même façon les 
deux canaux verticaux, d'obtenir aucun mouvement des 
yeux (1). Si on ouvre les canaux verticaux ou leurs 
ampoules et qu'on porte une excitation mécanique directe- 
ment sur les terminaisons nerveuses des ampoules, on 
peut, sans doute, provoquer des mouvements de la mem- 
brane nictitante ou même des yeux ; mais on ne peut 
reconnaître, le plus souvent, aucun rapport net entre la 
direction de ces mouvements et le plan du canal. Tels sont 
les faits que E. P. Lyon a constatés non seulement chez 
les Sélaciens, mais aussi chez les Pleuronectes, et qui se 
retrouvent probablement chez tous les poissons. — Chez 
les Pleuronectes, Lyon a montré que l'ablation des deux 
canaux morphologiquement verticaux et de leurs ampoules, 
dans les deux oreilles, ne fait pas disparaître et n'affaiblit 
même pas les mouvements « compensateurs » exécutés 
dans le plan de ces canaux. On peut même se convaincre 
facilement qu'après ablation de tous les canaux serai-cir- 
culaires, îilors que les variations delà pression de l'endo- 
lymphe exigées par l'hypothèse de Goltz ne sauraient plus 
se produire, les mouvements « compensateurs » des yeux 
se produisent normalement en réponse à une rotation pas- 
sive. Lyon a constaté ce fait avec les Sélaciens et les Pleuro- 
nectes et je peux confirmer ses observations* d'après mes 
expériences personnelles. On peut donc affirmer que l'hypo- 
thèse de Goltz ne s'applique pas aux poissons (2). 

(1) E.-P. Lyon, loc, cii, 

(2) Il est très remarquable que les expériences de Lee et celles de 
Lyon se contredisent directement à ce point de vue. Les unes et les 
autres ont été faites dans mon laboratoire à Woods Hole, celles de 
Lee sont les plus anciennes. Lee trouva exactement ce que j'atten- 
dais et ce qu'il devait trouver, d'après l'hypothèse de Goltz et de 
Mach. Je considérai ses indications comme exactes, jusqu'au jour 
où, faisant un cours de physiologie générale à Woods Hole, je voulus 
faire répéter ses expériences par Lyon. Celui-ci, qui avait l'habitude 
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Le cas des Vertébrés supérieurs n*est peut-être pas 
différent. Attendu que le canal horizontal est le seul sur 
lequel on puisse faire avec quelque sûreté des expériences 
d'excitation, et que ce canal vérifie Thypothèse de Goltz, 
au moins quant au résultat de Texcitation, il est bien pos- 
sible qu'on se soit cru autorisé à mettre les résultats néga- 
tifs de l'excitation des canaux verticaux sur le compte des 
difficultés techniques. Il y a encore une autre circonstance 
qui peut favoriser l'illusion : c'est qu'on peut suivre les 
déplacements de la pupille et de l'iris sur une bien plus 
grande étendue dans le sens horizontal que dans le sens 
vertical, où l'on est gêné par les paupières ou par la mem- 
brane nictitante. Enfin, quand on opère sur les canaux 
verticaux, il faut une excitation forte pour obtenir des 
mouvements des yeux, et une excitation de ce genre, le 
plus souvent, provoque aussi des mouvements de la mem- 
brane nictitante : nouvelle cause d'incertitude. 

Si l'hypothèse de Goltz sur le rôle des canaux semi-cir- 
culaires ne peut pas être appliquée aux poissons (ou du 
moins à certains poissons), il n'en est pas moins certain 
que, chez les Sélaciens, la section des deux nerfs auditifs 
fait cesser complètement ou presque complètement les 
mouvements géotropiques des yeux (1). Ce fait prouve qu'il 
doit exister dans l'oreille interne des vertébrés un organe 
sensible au point de vue géotropique. Cet organe est-il situé 
dans les cellules elles-mêmes, comme chez les plantes, — 
est-il constitué, par exemple, par les terminaisons du nerf 
auditif? Y a-t-il, en outre, un organe auxiliaire, situé en 
dehors des cellules ? On pourrait penser, à cet égard, aux 



de cette sorte d'expériences, m'apprit bientôt que, seule, l'excitation 
du canal horizontal donnait le résultat attendu, que l'excitation des 
deux canaux verticaux ne provoquait pas de mouvements des yeux 
dans le plan de ces canaux, et qu'enfin l'ablation d'un canal n'ame- 
nait aucun affaiblissement des mouvements « compensateurs » dans 
le plan de ce canal. A ma grande surprise, je trouvai que les indica- 
tions de Lyon étaient exactes . 
(1) LoEB, P/îugers Arehiv, vol. XLIX, p. 175; vol. L, p. 66, 1891. 
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ololilhes^ et j*ai trouvé, en effet, chez les Sélaciens, que si 
on enlève les otolithes de Toreille interne au moyen d'une 
curette tranchante, les mouvements géotropiques des yeux 
sont abolis ou du moins très affaiblis. Mais il est pos- 
sible que le trouble ainsi constaté résulte moins de la 
perte des otolithes que de la lésion des cellules voisines. 
Car si on enlève les otolithes en lavant doucement la cavité 
qui les contient, les réactions géotropiques restent entière- 
ment normales. Chez les Pleuronectes, il n'y a dans chaque 
oreille qu'un seul otolithe, qui peut être enlevé facilement. 
E.-P. Lyon a fait cette opération et a trouvé que l'ablation 
de Totolithe laisse absolument intactes les réactions géo- 
tropiques des yeux. 

Chez d'autres animaux, les otolithes contribuent certai- 
nement à provoquer les mouvements géotropiques des 
yeux. C'est le cas, par exemple, des Crustacés, sur lesquels 
Kreidl a fait une expérience ingénieuse (1). Les otolithes 
des Crustacés, par exemple, des Palémons, se trouvent 
dans l'article basai des petites antennes. (Si on enlève ces 
antennes, chez l'écrevisse, les réactions géotropiques sont 
amoindries, mais non détruites). On savait que le Palémon, 
lors de la mue, perd ses otolithes, et répare ensuite cette 
perte en prenant avec ses pinces de fins grains de sable 
sur le sol et en les introduisant dans la cavité de ses 
antennes. Kreidl éleva de ces animaux dans des vases 
contenant, au lieu de sable, du fer finement pulvérisé. 
Après la mue, ces Palémons se trouvaient avoir de la pous- 
sière de fer dans leurs sacs à otolithes, et on pouvait cher- 
cher si un aimant agissait sur eux à la façon de la pesan- 
teur. Si on constatait qu'il en était ainsi, on avait la preuve 
que les actions de pression ou de traction exercées par les 
otolithes sur les terminaisons nerveuses contribuent à 
maintenir, chez ces animaux, l'orientation normale par 



(1) Kreidl, Sitzungsber,, der Wiener Akad. der \^ issenschaften. Bd. 102, 
\bt. 3, p. 149, 1893. 
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rapport à la pesanteur. Kreidl trouva, en effet, que si on 
approchait un aimant d'un Palémon par la droite et par en 
haut, de manière à attirer de ce côté les particules de fer, 
ranimai se tournait dans le sens contraire, c'est-à-dire 
vers la gauche et vers le bas. Il se comportait, en un 
mot, comme si les variations de la pression ou de la trac- 
tion exercée par les otolithes sur les terminaisons ner- 
veuses réglaient l'orientation . Mais une expérience de 
contrôle importante donna un résultat embarrassant : si 
on enlève complètement les otolithes, Torientation reste 
cependant normale. Ce dernier fait est en harmonie avec 
les observations de Delage (1), qui a montré que les troubles 
de l'orientation ne se produisent qu'après la perte des yeux 
et des otolithes (2). 

Tout cela donne l'impression que les terminaisons ner- 
veuses des otolithes sont bien un organe de la sensibilité 
géotropique, mais non le seul. Je me suis souvent demandé 
s'il ne serait pas possible que les terminaisons centrales 
du nerf auditif ou de certaines de ses fibres possèdent éga- 
lement une sensibilité géotropique. Rien ne prouve même 
que cette forme de sensibilité ne se retrouve pas dans 
d'autres parties du système nerveux central. On a, peut- 
être, embarrassé l'analyse de ces phénomènes de difficultés 
artificielles, en cherchant toujours la sensibilité géotro- 
pique dans un organe unique, alors qu'elle est peut-être 
distribuée sur plusieurs segments ou sur plusieurs organes. 

L'ensemble de ces faits paraît bien nous amener à une 
conception unitaire du géotropisme animal et végétal. 
L'action de la pesanteur s'exerce particulièrement sur eer- 

(1) Y. Delage, Comptes rendus de V Acad. des Sci.,\o\.C\ll.— Archives 
de Zoologie expérimentale, t. V, 1887. 

(2) Chez les Sélaciens, Lyon a trouvé que, si on coupe les deux nerfs 
optiques sans léser les muscles de l'œil ni leurs nerfs, les mouve- 
ments géolropiques des yeux n'en souffrent pas. La vision et la 
lumière n'ont donc rien à voir avec cette réaction, quoique Lyon et 
Garrey aient montré depuis que la vue d'un objet en mouvement 
peut aussi provo^iuer des phénomènes d'orientation chez les pois- 

8CH1S. 
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taines cellules, situées, chez beaucoup d'animaux, dans 
Toreille interne ou dans la moelle allongée. Les otolithes 
peuvent [avoir, dans certains cas, un rôle accessoire, 
mais ce n'est pas le cas pour toutes les formes. Les phé- 
nomènes intermédiaires grâce auxquels le changement 
d'orientation de l'animal par rapport à la pesanteur pro- 
voque des réactions, nous ne les connaissons pas. Peut- 
être s'agit-il de l'accélération ou du ralentissement de 
certaines réactions chimiques. 



III. — Galvanotropisme 

Il est d'autant plus naturel de rattacher Pétude du gal- 
vanotropisme à celle du géotropisme que les phénotnènes 
galvanotropiques ont été découverts en faisant passer des 
courants à travers les parties de la tête qui possèdent la 
sensibilité géotropique, c'est-à-dire l'oreille et la moelle 
allongée. C'est Purkinje qui, le premier, a trouvé que, 
si on fait passer un courant galvanique à travers l'encé- 
phale, il se produit une sensation de vertige (1827). Mais 
c'est Brenner qui reconnut le premier que le phénomène a 
un caractère de polarité. Il a observé, et tout le monde a 
confirmé depuis, que, si Tintensité du courant est suffi- 
sante, le sujet fen expérience chancelle vers l'anode, lors 
de la fermeture, — vers la cathode, lors de l'ouverture. 
Mach, le premier, a répété ces expériences sur des ani- 
maux : il a établi que chez des poissons traversés par un 
courant constant, la chute a lieu du côté de l'anode. Il a 
reconnu également que le courant électrique, dans ces 
expériences, provoque les mêmes réactions qu'un déplace- 
ment passif (1). Chez un homme dont un courant suffi- 
samment intense traverse la tête de l'oreille droite à 

(1) Magh, Grandlinien der Lehre von den Bewegungsempfindungen» 
Leipzig, 1875. Les observations de Mach ont été confirmées et éten- 
dues par sius et Schweizer, Pfliigers Archiv^ vol. LUI, p. 493, 1893. 
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Toreille gauche, les réactions sont semblables à celles qui 
auraient lieu si le sujet était incliné passivement du côté 
gauche. Et le sujet, dans les conditions indiquées, a en 
en éifet l'impression de tomber à gauche. 

De même que les réactions géotropiques se retrouvent 
chez des organismes qui n'ont ni oreilles ni cerveau, les 
réactions galvanotropiques se rencontrent chez les orga- 
nismes les plus différents, quoiqu'elles soient moins fré- 
quentes. 

La découverte du galvanotropisme proprement dit et 
son introduction dans la littérature scientifique datent des 
travaux de J. MûUer-Hettlingen, dans le laboratoire de 
Hermann. Il observa que, si on soumet des graines de 
Vicia faba, en voie de germination, à l'action d'un cou- 
rant constant, les pointes des racines s^orîentent suivant 
la direction du courant, et vers le pôle négatif (1). 

Hermann, à son tour, observa que des têtards de gre- 
nouille, placés dans un vase que traverse un courant 
galvanique d'une intensité suffisante, s'orientent suivant 
la direction du courant, et la tête tournée vers l'anode (2). 
C'était là un cas typique de tropisme. Mais je dois faire 
remarquer que je n'ai jamais réussi à répéter cette obser- 
vation de Hermann sur les têtards, et que d'autres obser- 
vateurs ne me paraissent pas toujours avoir mieux réussi. 

Blasius et Schweizer (3) ont trouvé que beaucoup d'ani- 
maux, placés dans un vase rempli d'eau et traversé par 
un courant constant, tendent à se transporter vers l'anode. 
Ils admettent que le courant, en traversant le système 
nerveux central, y provoque de la douleur quand sa direc- 
tion est ascendante par rapport à l'animal et n'en pro- 
voque pas, quand elle est descendante. Par suite, Tani- 



(1) J. MiiLLER-HETTLiNGEN, P/lugcrs Archîv, vol. XXXI, p. 193, 1883. 

(2) Hermann, Pflugers Archiv, vol. XXXVII, p. 457, 1885 ; vol. XXXIX, 
p. 414, 1886. 

(3) BLASiua et Schweizer, loc. cif, 

LOEB 18 



Digitized by VjOOQ IC 



274 TROPISMES ET PHÉNOMÈNES QUI s'y RATTACHENT 

mal devrait se placer, le plus souvent, dans la position 
qui ne lui cause pas de douleur, c'est-à-dire la tête vers 
Tanode. Mais les expériences faites sur l'homme montrent 
que les mouvements provoqués par le passage du courant 
(chute vers l'anode) sont obtenus directement et non par 
une réaction secondaire, telle que la recherche de la 
position la moins douloureuse. D'autre part, comme je Tai 
indiqué, dans ma Physiologie cérébrale comparée et dans 
mes travaux sur Théliotropisme, on fait une hypothèse 



+ 




PiG. 30 (d'après Bancroft). 

Courbure galvanolropique du manubrium et des tentacules d'une méduse, Po- 

lyorchis. Le manubrium et les tentacules s'infléchissent vers la cathode. 



inutile, et on aboutit sûrement à des contradictions, quand, 
à propos des plantes ou des animaux inférieurs, on insère 
des sensations, et en particulier des sensations de dou- 
leur, comme intermédiaires nécessaires entre une excita- 
tion externe et ses effets. Car on ne peut pas prouver 
l'existence de ces sensations chez les animaux inférieurs. 
D'ailleurs, dans le cas qui nous occupe, l'étude de la 
question chez l'homme montre qu'il est inexact de sup- 
poser qu'elles interviennent. 



Digitized by VjOOQ IC 



GALVAN0TR0PI8ME 



275 



vrir. 



crustacés alors qu'il est encore immobile, 
et déjà soumis à Faction du courant, on 
observe tout d'abord certains changements 
qui se produisent lentement dans la posi- 
tion des pattes, et tous ces changements 
sont de nature à faciliter le mouvement 
vers Tanode, à rendre plus difficile lé 
mouvement vers la cathode. Il résulte de 
là que l'animal se déplace dans la direc- 
tion qui l'oblige à dépenser le moins d'é- 
nergie, c'est-à-dire vers l'anode. Les ani- 
maux peuvent aussi se déplacer vers la 
cathode pendant le passage du courant ; 
mais ils ne le font que très lentement et 
avec un effort visible. 

Garrey et moi (2), nous avons observé 
des faits analogues chez les larves d'une 




Maxvsrell et moi (1), nous avons fait des expériences 
un crustacé marin, le Palœmonetes^ et k 

ces expériences montrent qu'en réalité, les 1 

effets mécaniques directs du courant suf- 
fisent à expliquer les réactions. Le Palœmo- 
netes peut être conservé en vie pendant 
quelques heures dans l'eau douce, ce qui 
permet d'observer commodément l'action 
du courant. Si on a dans un vase un 
certain nombre de Palaemonetes, on voit 
que tous, dès qu'on fait passer dans l'eau 
un courant d'une intensité convenable, 
se transportent du côté de l'anode. La 
cause de cette réaction est facile à décou- 
Si on observe, en effet, un de ces 





sur 



t 









I 



(1) LcEB et Maxwell, P/îugers Archiv, vol. LXIII, 
p. 121, 1896. LoEB, Einleifung in die vergleichende 
Gehirnphy Biologie und Psychologie. 

(2) LoEB et Garrey, P/îiigers Archiv, vol, LXV, p. 41, 1897. 
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Salamandre, VAmblystoma. Ici encore, le courant fait va- 
rier dans le même sens la tension des muscles synergiques, 
de telle sorte que la progression est rendue plus facile 
dans une direction, plus difficile dans la direction contraire. 
Peut-être, cependant, s'agit-il moins, dans ce cas, d'une 
action directe du courant sur les muscles que d'une action 
indirecte, produite par Pintermédiairç du système nerveux. 
Un organisme qui se prête à une démonstration très élé- 
gante du galvanotropisme est celui qui a été étudié récem- 
ment par F. W. Bancroft (1): il s'agît d'une méduse, 





FiG. 32. (D'après Bancroft). 
Courbure de tentacules isolés, quand 
ils sont placés transversalement par 
rapport au courant 



+ 




FiG. 33. (D'après Bancroft). 
Allongement des tentacules du côté 
de l'anode, sous l'effet d'une action 
prolongée du courant. 



Polyorchis penicillata, dont nous avons parlé dans une 
des leçons précédentes. La méthode employée dans ces 
expériences consiste à découper, dans Tombrelle de la 
méduse, des morceaux comprenant des tentacules, et à 
soumettre ces fragments, placés dans un vase rempli 
d'eau de mer, à Faction d'un courant galvanique : on se 
sert d'électrodes impolarisables. Dans ces conditions, les 
tentacules et le manubrium se recourbent de telle sorte 

(1) F, W. Bancroft, Journ. Exper. Zoology, vol. I, p. 289, 1904. 
Univ. of California Publications, Physiology, vol. II. 
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que leur extrémité libre est dirigée vers la cathode (fig. 30). 
Renverse-t-on la direction du courant, les tentacules et le 
manubrium, en peu de secondes, se courbent en sens con- 
traire. L'expérience peut être répétée autant de fois qu'on 
le veut. 

Si on pose le fragment de méduse à plat, de manière à ce 
que la sous-ombrelle soit tournée vers le haut et que Taxe 



B-h^ 






J 



Fig. 34. (D'après Bancroft). 
A. Position moyenne des cils lorsque la Paramécie nage dans des conditions 

normales. 
B. Changement de position des cils sous l'influence du courant. 

du fragment soit dans la direction du courant, les tenta- 
cules du côté deTanode se courbent à 180®, jusqu'à ce que 
leur pointe soit tournée vers la cathode (fig. 31). 

De plus, il est intéressant de signaler que la réaction ne 
dépend pas du système nerveux central (situé dans la 
marge de l'ombrelle), car des tentacules isolés, ou même 
des fragments de tentacules donnent la même réaction. Si 
des tentacules isolés sont placés en travers du courant, ils 



- B 
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se courbent en forme d'U, en tournant leur face concave 
vers la cathode (fîg. 32). S'ils sont placés parallèlement 
à la direction du courant, ils ne se courbent pas (fig. 32). 
Ces observations confirment nettement notre hypothèse, 
d'après laquelle les courbures tropiques résultent essen- 
tiellement d'une augmentation de la tension des éléments 
contractiles du côté concave : ici, l'augmentation de ten- 
sion a lieu du côté de la cathode. 

Quand on fait agir le courant pendant longtemps, il se pro- 
duit une altération dans la forme des tentacules. Ils s'allon- 
gent et s'amincissent du côté de l'anode, ils se contractent 
et s'épaississent du côté de la cathode (fig, 33). Je ne sais si 
ce phénomène est en relation avec la courbure galvano- 
tropique. 

Verworn a trouvé que toute une série d'infusoires se 
déplacent également vers l'un des pôles, quand l'eau dans 
laquelle ils se trouvent est traversée par un courant 
constant (1). La réaction est surtout nette chez les Para- 
mécies^ qui nagent vers la cathode. L'explication anthro- 
pomorphique que Verworn donnait de ce fait s'est révélée 
fausse ;il admettait que le courant produisait une excita- 
tion à l'extrémité tournée vers l'anode, et que les Para- 
mécies, en réponse à cette excitation, s'enfuyaient et 
nageaient vers la cathode. LudlofT (2) a découvert, plus 
tard, le véritable mécanisme de la réaction ; le courant 
modifie la position des cils à l'aide desquels se fait la pro- 
gression des Paramécies. Dans les conditions normales, 
les cils ont la position indiquée en A (fig. 34). Si on ïait 
passer le courant, les cils, du côté de la cathode, au lieu 
d'être dirigés vers le pôle aboral, sont dirigés vers le pôle 
oral. Du côté de l'anode, ils restent dirigés en arrière (B, 
fig. 34). Si maintenant, au début de l'expérience, la Para- 
mécie est placée transversalement par rapport au courant 
et avec la cathode à droite (1, fig. 34), les cils du côté 

(1) Verworn, Pfliigers Archiu, vol. XLV, p. 1 ; vol. XLVI, p. 267, 1889. 

(2) LUDLOFF, P/îugers Archiu, vol. LIX, p. 525, 1895. 
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gauche conservent leur position normale, mais les cils du 
côté droit se dirigent vers le pôle oral. Dans ces conditions, 
la Paramécie doit tourner son pôle oral vers la cathode 
(2, fig. 34). Une fois qu'elle est ainsi orientée, les cils 
symétriques des deux côtéss ont atteints sous un angle égal 
par les lignes de courant ; il n'y a plus de raison pour que 
ranimai s'écarte de sa direction vers la gauche ou vers la 
droite, et il nage, en effet, vers la cathode. Mais il nage 
plus lentement qu'un animal normal, parce que les cils du 
pôle oral, étant dirigés en avant, ne coopèrent pas à la pro- 
gression, mais tendent au contraire à l'arrêter (2, fig. 34). 
La figure 34 met encore en évidence un autre fait. — 
Kûhne a soutenu, autrefois, que la loi de Pflûger, d'après 
laquelle l'excitation se produit toujours à la cathode lors 
de la fermeture du courant, ne s'appliquait pas aux Infu- 
soires. II fondait son assertion sur l'observation suivante : 
le protoplasme subit, du côté de Tanode, une sorte de 
destruction locale. Kûhne rapprochait ce phénomène du 
« tétanos » produit par l'excitation répétée d'un nerf. 
Mais il y a là un abus de mots, car il est évident qu'on 
pourrait aussi bien appeler tétanos n'importe quel cas de 
cytolyse. — Lorsque Verworn étudia, plus tard, les réac- 
tions galvanotropiques des Infusoires, il chercha à les 
interpréter d'après les observations de Kûhne, alors qu'en 
réalité, les deux ordres de faits n'ont rien à voir l'un avec 
l'autre. — Ludloff a montré, en effet, que les phénomènes 
galvanotropiques résultent de changements dans la position 
des cils : les phénomèiîes de destruction locale observés 
par Kûhne ne se produisent généralement pas, quand on 
emploie des courants d'une intensité convenable. Mais ce 
qui est assez curieux, c'est que Ludloff a continué à croire, 
comme Kûhne et Verworn, que l'excitation a lieu à l'anode, 
alors que ses propres figures auraient dû le convaincre du 
contraire. — Bancroft (1) a prouvé, récemment, que l'idée 

(1) F. W. Bancroft, P/ïugers Archiu, vol. CVII, p. 535, 1905. 
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de Kûhne est fausse et que la loi de Pflûger s'applique bien 
aux Paramécies. En effet, il a pu montrer, d'après les 
observations de Jennings et d'après ses propres recher- 
ches, que toute excitation d'une Paramécie, qu'elle soit 
mécanique ou chimique, se traduit par le même change- 
ment dans la position des cils ; sous l'influence de l'exci- 
tation, les cils dirigent leur extrémité libre vers le pôle 
oral. Or ce changement de position des cils se produit, 
dans le cas de l'excitation électrique, du côté de la cathode 
et non du côté de l'anode (1), 

Pour ce qui concerne les phénomènes qui peuvent servir 
de point de départ aux réactions galvanotropiques, nous 
renvoyons à ce qui a été dit dans la cinquième leçon sur 
les effets généraux du courant électrique. 

IV. — ChIMIOTROPISME et « SENSIBILITÉ DIFFÉRENTIELLE » 
AUX ACTIONS CHIMIQUES. 

Quand une substance, placée dans l'air ou dans l'eau, 
diffuse à partir d'un centre donné dans le milieu environ- 
nant, les droites qui partent du centre de la diffusion peu- 
vent être considérées comme les lignes de force du phéno- 
mène : on peut, en les comparant au rayon lumineux, à la 
verticale, etc., les appeler des lignes de diffusion. Or 
on doit considérer que ces lignes de diffusion, dans l'air 
comme dans les liquides, sont plus au moins déformées par 
les courants qui presque toujours se produisent ; aussi les 
processus chimiotropiques ne se pré§entent-ils pas avec la 
netteté des phénomènes héliotropiques, géotropiques ou 
galvanotropiques ; le mouvement des organismes n'est 

(1) Budgett et moi (Loeb et Budgett, P/îugers Archiv, vol. LXV, 
p. 518, 1897) nous avions observé que, dans une solution de NaCl à 
0,8 p. 100 les Paramécies nagent en arrière et que, si on fait passer un 
courant dans cette solution, elles se dirigent, non vers la cathode, 
mais vers l'anode. — Jennings et Bancroft (loc. cit.) ont analysé le 
mécanisme de ce phénomène. 
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pas orienté par les lignes de diffusion avec autant de pré- 
cision qu'il l'est par le rayon lumineux ou par le courant 
électrique. En conséquence, il est difficile, dans la plupart 
des cas, de dire si Ton a affaire à un chimiotropisme véri- 
table, c'est-à-dire à un mouvement résultant d'une orienta- 
tion commune des animaux, ou à une forme de « sensibilité 
différentielle ». Nous verrons pourtant que, dans beaucoup 
de cas, on peut montrer que c'est de ce dernier phénomène 
qu'il s'agit réellement . 

A ma connaissance, Engelmann (1) a été le premier à 
attirer l'attention sur Tordre de faits dont nous parlons. Il 
a montré que certaines bactéries et certains infusoires se 
rassemblent autour des sources d'oxygène. — Mais le 
premier qui ait rapproché ces phénomènes de ceux de 
l'héliotropîsme et du géotropisme a été Pfeffer : dans son 
travail classique sur les t< changements de direction dans 
la locomotion provoqués par des excitants chimiques (2) » 
il a montré que les anthérozoïdes des fougères, des 
mousses, etc., se dirigent vers les points à partir desquels 
diffusent certaines substances. Pfeffer signale comme agis- 
sant ainsi : pour les anthérozoïdes des fougères, l'acide 
malique et ses sels ; pour ceux des mousses, les solu- 
tions de sucre de canne. L'importance de ce3 faits au 
point de vue biologique résulte de la constatation sui- 
vante : Tacide malique est très répandu dans le règne 
végétal, et sa présence dans les archégones contribue 
probablement à amener les anthérozoïdes jusqu'à l'œuf. 
En effet, les archégones près d'être fécondes laissent 
échapper au dehors une partie de leur contenu, par suite 
delà rupture de leur sommet (3). 

(1) Engelmann, Pfîugers Archiv, vol. XXV, p. 285, 1881 ; vol. XXVI, 
p. 537, 1881 ; vol. XXIX, p. 387, 1882. 

(2) Pfeffer, Uniersuchangen aus deni botanischen Institut zu Tiibingen^ 
vol. I, p. 363, 1881-1885. 

(3) Les expériences de Pfeffer ont été reprises récemment par 
Shibataj Ber. der deutschen botan. Gesellschaft, vol. XXII, p. 478, 1904 ; 
The Boianical magazine^ vol. XIX, p. 219, 1905. 
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La publication du travail de Pfeffer fit penser à beaucoup 
de biologistes que la fécondation de l'œuf des animaux 
pouvait bien être assurée également par un chimiotropisme 
des spermatozoïdes. On eut Tidée que peut-être Tovule 
de chaque espèce sécrétait une substance spéciale, vis-à- 
vis de laquelle le spermatozoïde de la même espèce aurait 
été positivement chimiotropique. Mais toutes les expé- 
riences qui ont été faites dans ce sens par J. Dewitz^ Bul- 
1er, etc., n'ont donné que des résultats négatifs. Il en est 
de même de celles qui ont été faites dans mon laboratoire. 

Nous sommes donc obligés de nous en tenir provisoi- 
rement à l'idée que la rencontre de l'ovule et du sper- 
matozoïde dans les organes femelles ou dans le milieu 
extérieur est le résultat de circonstances fortuites. Les 
spermatozoïdes étant, en règle générale, beaucoup plus 
nombreux que les ovules mûrs, il suffit, pour que la fécon- 
dation se produise, que les uns et les autres soient réunis 
dans un petit espace, condition qui est généralement réa- 
lisée, du moment que réjaculation du mâle a lieu au contact 
immédiat ou à peu de distance du corps delà femelle. 

La méthode de Pfeffer consiste à introduire une solution 
du liquide dont on veut étudier le pouvoir chimiotropique 
dans un tube capillaire dont Tune des extrémités a été fer- 
mée à la lampe, et à plonger l'extrémité ouverte du tube 
dans l'eau qui contient les anthérozoïdes. « Pourvu que le 
liquide introduit dans le tube capillaire contienne seule- 
ment 0,01 p. 100 d'acide malique, les anthérozoïdes se 
dirigent très vite vers l'extrémité du tube capillaire, c'est- 
à-dire vers le point à partir duquel l'acide diffuse dans l'eau ; 
en même temps, de nombreux anthérozoïdes pénètrent dans 
le tube, comme sous l'influence d'une force d'attraction, 
et, au bout de 5 ou 10 minutes, des centaines d'anthéro- 
zoïdes peuvent être amassées dans le tube... L'acide ma- 
lique et ses sels ont la même action, et ce qui prouve le 
caractère spécifique de cette action, c'est que pas un seul 
anthérozoïde n'aura pénétré dans un tube contenant de l'eau 
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OU une solution d'autres substances. » — Cette méthode de 
Pfeffer a été employée par Massart et Bordet dans un 
travail intéressant sur les leucocytes, travail dont le résul- 
tat a peut-être une signification pathologique importante (1). 
On savait depuis longtemps que dans les inflammations des 
tissus le nombre des leucocytes augmente, et on admettait 
généralement qu'une partie au moins des leucocytes qu'on 
trouve dans le foyer d'inflammation y pénètrent en sortant 
des capillaires. Qu'est-ce qui détermine les leucocytes à 
émigrer des capillaires vers le foyer d'inflammation ? Pour 
répondre à cette question, Massart et Bordet prennent des 
tubes capillaires en verre, ouverts à une de leurs extrémités 
et dans lesquels ils introduisent des cultures de difl'érentes 
bactéries (en particulier de Staphylococcus pyogeneus 
aureus). Ces tubes sont placés dans la cavité abdominale 
d'une grenouille. Au bout de 24 heures, on trouve des leuco- 
cytes en grande quantité dans les tubes. Si on a introduit 
le même liquide de culture, mais sans bactéries, il ne con- 
tient pas de leucocytes. 11 semble résulter de là que les 
produits de désassimilation des bactéries ou des cellules 
en voie de destruction influencent les mouvements de pro- 
gression des leucocytes et les amènent à se déplacer vers 
le foyer d'inflammation. 

Pour donner au lecteur une idée des phénomènes du 
même genre chez les Infusoires, je citerai quelques points 
d'un travail de E. W. Garrey (2). Dans un petit vase, de 
section carrée, se trouvent des infusoires, dans l'espèce, 
des Chilomonas, On introduit, d'un côté, un petit tube 
capillaire contenant une solution de la substance dont on 
veut étudier l'action. Au commencement de l'expérience, 
les infusoires sont répartis également sur toute la surface. 
Si la substance contenue dans le tube est de l'acide chlo- 



(1) Massart et Bordrt, Soc. Roy. Sci. méd. et nat. Bruxelles, 18U0. 

(2) E. W. Garrey Am. Journal of PhysioL, vol. III, p. 291, 1900. 
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rhydrique très dilué, il se forme bientôt, autour de son 
ouverture, un demi-cercle clair, où il n'y a plus d'infu- 
soires. Ceux-ci s'éloignent de l'acide chlorhydrique et se 
pressent en rangs serrés à la périphérie de ce demi-cercle. 
L'espace clair s'élargit toujours, à mesure que l'acide 
chlorhydrique diffuse, — jusqu'à ce que, la concentration 
en acide chlorhydrique étant devenue égale dans tout le 
vase, on voie reparaître la même répartition uniforme 
qu'au début de l'expérience. 

Il ne s'agit donc pas, ici, d'un chimiotropisme négatif, 
mais d'un phénomène de « sensibilité différentielle », ana- 
logue à ceux que j'ai décrits au sujet de la lumière. Les 
infusoires, quand ils arrivent à la limite qui sépare l'eau 
pure de Teau déjà acidulée, font un mouvement de recul; 
il se constitue ainsi, à la limite de la diffusion de l'acide, 
une sorte de piège où ils s'accumulent. — Jennings a 
observé ce mouvement de recul sur un grand nombre d'in- 
fusoires. Après avoir reculé, ils changent la direction de 
leurs mouvements de progression, évitant ainsi de retomber 
dans l'acide (1). Pour désigner cette réaction, fréquente 
chez les infusoires, par un nom qui ne préjuge rien, Jen- 
nings l'appelle « réaction motrice» (2). 

Garrey a constaté ainsi que tous lea acides inorganiques 
provoquent cette réaction, chez Ghilomonas, à une con- 
centration très faible : 1/1500 normal environ. Les alcalis 
doivent avoir une concentration plus élevée : 1/500 normal. 
Les sels n'agissent qu'à des concentrations beaucoup plus 

N 
fortes. Pour NaCl et LiClla concentration minimum est — 

N 
environ; pour KGl, -tt: environ. MgGl^, GaGI^, SrGl^ et 
ou 

N N 
BaGlg agissent à une concentration moindre : de yrr-r à — tt; . 

100 200 

(1) Jennings, Am. Journ. of PhysioL, vol. II, p. 374, 1899. 

(2) Je crois que ce phénomène est h rapprocher des mouvemeots 
circulaires des spermatozoïdes observés par Dewitz (V. p. 286). 
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Les iodures sont plus actifs que les bromures, et ceux-ci 
le sont plus que les chlorures. Les solutions de sels de mé^ 
taux lourds sont encore beaucoup plus actives. ZnS04, 
ZnClg, CUSO4, A gNOs agissent à partir d'une concentra- 
tion de 1/1000 ou 1/2000 N. On peut donc dire, en gros, 
que l'activité de tous ces corps est proportionnelle à leur 
toxicité. Mais je ne voudrais pas affirmer qu'un rapport de 
ce genre puisse être retrouvé partout. 

Tous ceux qui s'occupent des insectes ont pu constater 
combien est grande l'influence des conditions chimiques 
sur la direction des mouvements et sur la distribution 
de ces animaux dans l'espace. Dans un très grand nombre 
de cas, le choix de Tendroit où sont déposés les œufs, la 
rencontre du mâle et de la femelle, — à un moindre degré, 
la découverte de la nourriture, — sont fonction de Taction 
de certaines substances chimiques. — J'ai fait, il y a long- 
temps, des observations à ce sujet, qui ont dû être faites 
avant moi par beaucoup de spécialistes, mais que je n'ai 
vu décrites nulle part. Je mets une femelle de papillon 
dans une petite boîte de bois, que je suspends par une 
ficelle au milieu d'une chambre. La fenêtre est ouverte. 
Au commencement de Texpérience, il n'y avait aux alen- 
tours de la maison (située à découvert, dans un faubourg), 
aucun papillon de même espèce. En une demi-heure, trois 
papillons mâles de la même espèce passent devant la 
maison, s'arrêtent sur la fenêtre, volent dans la chambre, 
et se posent sur la boite, en essayant de pénétrer par ses 
fentes. Il ne peut s'agir ici que de l'action d'une substance 
émanant du papillon femelle. 

En ce qui concerne l'endroit où sont déposés les œufs, 
nous rappellerons l'exemple de la mouche, qui dépose ses 
œufs sur de la viande, dont les larves feront leur nourri- 
ture (1). J'ai souvent placé, sur une fenêtre ouverte, des 

(1) LoEB, Einleitung in die vergleichende Gehirnphysiologie und Psycho- 
logie, Leipzig, 1899. 
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morceaux de graisse et des morceaux de viande provenant 
du même animal, pour voir si des mouches ne viendraient 
pas, par erreur, déposer leurs œufs sur la graisse, où je 
m'étais assuré que les larves ne peuvent se développer. 
Jamais la confusion n'a été faite. Nous pouvons donc dire 
que la mouche femelle est conduite vers la viande par des 
substances volatiles, — probablement azotées, -— qui en 
émanent, et que c'est sans doute l'action de ces sub- 
stances qui, jointe à d'autres conditions, détermine ensuite 
la ponte des œufs. 

Une partie des phénomènes que nous venons d'énu- 
mérer rentrent assurément dans la catégorie des faits de 
« sensibilité différentielle », et, pour les autres, il est au 
moins douteux que nous ayons affaire à un tropisme véri- 
table, c'est-à-dire à une réaction d'orientation, tendant à 
ce que les éléments symétriques du corps soient atteints 
sous un angle égal par certaines lignes de force. 



V. — Stéréotropisme. 

Nous appelons stéréotropismrî la tendance de certains 
animaux à appliquer leur corps aussi complètement que 
possible contre des corps solides, ou au contraire, à Ten 
écarter. Chez beaucoup d'animaux, tel que Tubularia (Hy- 
droïde) la partie orale a u» stéréotropisme négatif, la partie 
aborale un stéréotropisme positif: en d'autres termes, le 
pôle oral tend à s'éloigner des corps solides, le pôle aboral 
à s'en rapprocher. 

Le premier fait de ce genre a été découvert par J. Dewitz ; 
il a trouvé que les spermatozoïdes de la Blatte [Periplanela 
orientalis) étaient « attirés par la surface des objets ». « Si 
on met, entre une lame porte-objet et une lamelle couvre- 
objet, de petits morceaux de verre, séparés par un certain 
intervalle, et si on remplit l'espace libre avec une solu- 
tion de NaCl contenant des spermatozoïdes, on les voit se 
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rassembler exclusivement en haut, au contact du couvre- 
objet, et en bas, au. contact du porte-objet. Dans les 
couches intermédiaires du liquide, il n'y a pas de sperma- 
tozoïdes... Si on met une petite boule de verre dans un 
liquide contenant des spermatozoïdes, ou qu'on remplisse 
une petite sphère creuse avec ce liquide, les spermato- 
zoïdes ne quittent jamais la surface (externe ou interne) 
de la sphère, bien qu'ils soient constamment en mouve- 
ment. » 

Dewitz s'est rendu compte que cette réaction des sperma- 
tozoïdes a une grande importance pour la fécondation. On 
sait, en effet, que l'ovule possède un micropyle. Des sperma- 
tozoïdes qui arrivent au contact de l'ovule ne quittent plus 
sa surface : ils tournent tout autour de l'ovule, jusqu'à ce 
que l'un d'eux rencontre le micropyle. C'est ce qui se pro- 
duit dans le cas de la Blatte, lorsque l'ovule mûr passe au 
niveau du conduit du réceptacle séminal et reçoit une 
partie de son contenu. La fécondation apparaît donc comme 
étant ici fonction du stéréotropisme (1). 

On savait déjà qu'un grand nombre d'animaux se cachent 
dans les fentes, dans les plis des objets. On attribuait ce 
fait à la crainte de la lumière, à l'instinct de la protection. 
J'ai montré, pour toute une série de cas, qu'il s'agit sim- 
plement de cette tendance à mettre le corps en contact aussi 
étendu que possible avec les corps solides (2). 

Ainsi, un papillon positivement héliotropique, Amphi- 
pypa^ a l'habitude de se glisser dans les fentes. Si on met de 
ces papillons dans une boite au fond de laquelle on a disposé 
une plaque de verre, — en laissant entre la plaque et le fond 
de la boite juste l'espace nécessaire pour qu'ils puissent s'y 
glisser, — on trouve au bout de peu de temps que tous ont 
pénétré dans cet étroit espace. La même réaction se produit, 

(1) DEWIT2, Pflugers Archiv, vol. XXXVII, p. 219, 1885; vol. XXXVIII, 
p. 358, 1886. 

(2) LoEB, Sitzungsber, der Wilrzburger physik. meU. Gesellschaft, 1888 ; 
Der HeliolropUma» der Tiere, 1889. 



Digitized by VjOOQ IC 



288 



TROPISMES ET PHÉNOMÈNES QUI s'y RATTACHENT 



si la plaque de verre est exposée en plein soleil. On la re- 
trouve chez les fourmis femelles, où elle a une grande impor- 
tance biologique. Si on place des fourmis femelles, à Tépoque 
du vol nuptial et de la fécondation, dans des boîtes où Ton 
a mis du papier froissé ou des chiffons, on les retrouve 
toutes, au bout de peu de temps, dans les plis du papier 
ou des chiffons. Et cela même si la boîte a été maintenue 
constamment à l'obscurité. Grâce à cette réaction, les 
femelles sont amenées, après le vol nuptial, à se glisser 
dans une fente, où elles fondent un nouveau nid. 

Les vers présentent aussi cette même forme d'excitabilité. 



îM^c^ii^'^i. 





FiG. 35. 



Stéréotropisme négatif des polypes de Tubularia. Ils s'inclinent à 
angle droit vers le centre de l'aquarium. 



Des vers de terre, par exemple, placés dans un récipient 
quadrangulaire dont le fond est horizontal et 4es parois 
verticales, se glisseront dans les angles formés par les 
parois, où leur corps est en contact aussi étendu que pos- 
sible avec des corps solides. C^est cette forme d'excitabilité 
qui les amène à s'enfoncer dans la terre. 

La force de cette tendance apparaît dans les expériences 
que S. S. Maxwell a faites, dans mon laboratoire, sur une 
Annélide marine, Nereis, qui vit enfoncée dans le sable. 
Si on met dans une cuvette de porcelaine où se trouvent 
des Nereis un certain nombre de tubes de verre, ayant un 
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diamètre à peu près égal à celui des vers, on trouve, au 
bout de 24 heures environ, que les Néréis se sont intro- 
duites chacune dans un tube et y restent. 

Ce qu'il y a de plus frappant, c'est qu'elles ne sortent pas 
de leurs tubes, même quand on les expose à la lumière 
directe du soleil, qui les fait mourir. 

A l'inverse de ces formes positivement stéréotropiques, 
il y a des formes animales, telles que certaines larves de 
crustacés, qui évitent le contact des corps solides. On s'en 
aperçoit quand on fait des expériences sur l'héliotropisme 
de ces animaux. Tout en allant vers la lumière, ils évi- 
tent le contact de la paroi du vase dans lequel ils se trou- 
vent ; ils s'assemblent aussi près que possible de la source 
lumineuse, mais sans toucher pourtant la paroi. 

Chez beaucoup d'Hydroïdes, le polype est négativement 
stéréotropique, le stolon positivement stéréotropique. Les 
polypes s'écartent des objets solides. Si on a des exem- 
plaires de Tubularia^ par exemple, dans un aquarium de 
verre, et que leurs tiges soient au contact des parois, les 
polypes s'inclinent à angle droit, de manière à s'éloigner 
de la paroi, et la croissance ultérieure de leur tige a lieu 
suivant cette nouvelle direction (fig. 35). Le stolon, au 
contraire, s'attache aux corps solides : il sécrète, proba- 
blement, une substance collante grâce à laquelle il adhère 
à ces corps. 

Le stéréotropisme est manifestement, avec le chimiotro- 
pisme, la forme de l'excitabilité qui intervient le plus dans 
l'accouplement. La manière dont le mâle saisit la femelle 
est certainement déterminée, dans beaucoup de cas, par 
une excitabilité de contact propre à la saison du rut (de 
même que l'héliotropisme positif des fourmis n'apparaît 
qu'à l'époque de la maturité sexuelle). Chez la grenouille, 
par exemple, le mâle, pendant l'accouplement, serre forte- 
ment ses pattes antérieures autour du corps de la femelle : 
or le même réflexe peut être obtenu, pendant la saison du 

LOEB 19 
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rut, par n'importe quel attouchement de la peau sur la face 
ventrale de la région thoracique. Il est évident que c'est 
grâce à cette excitabilité de contact que le mâle est amené à 
prendre la position favorable à Taceouplement, A Tépoque 
du rut, il serre ainsi ses pattes antérieures sur tout objet 
solide avec lequel on le touche, mais il le lâche bientôt. 
Pour que la contraction soit maintenue^ il faut donc des 
excitations d'une autre nature, qui sont fournies par la 
femelle, et que nous ne connaissons pas jusqu'ici. Si nous 
les connaissions, on peut prédire que nous réussirions à 
amener les mâles à tenir serrés des corps inertes, réali- 
sant les conditions convenables, aussi longtemps qu'ils 
tiennent leurs femelles. 

Ce sont donc bien les tropismes et les phénomènes du 
même genre qui ont pour rôle d'assurer la conservation de 
l'individu et celle de la race. Peut-être jouent-ils un rôle 
également dans la formation des organes. Le premier cas 
de ce genre, autant que je sache, est celui que j'ai fait 
connaître en montrant' que les rayures colorées du sac 
vitellin de l'embryon du Fundulus (Poissons) résultent de 
la tendance des chromatophores à s'appliquer le long des 
vaisseaux sanguins. Dans la première période du déve- 
loppement, les chromatophores et les capillaires se déve- 
loppent d'abord indépendamment, et on trouve do grands 
chromatophores aussi bien dans les intervalles des capil- 
laires qu'à leur contact. Dans un stade plus avancé, le sac 
vitellin montre des rayures régulières, et on aurait de la 
peine à deviner que ces rayures sont déterminées par le 
groupement des chromatophores le long des vaisseaux. 
J'avais d'abord admis qu'il s'agissait ici d'un cas de chi- 
miotropisme ; mais il est bien possible, qu'il y ait aussi 
une part de stéréotropisme. — Plus tard, j'ai constaté 
qu'une partie au moins des desseins de l'embryon lui-même 
semble se former de la même manière ; Zenneck a fait des 
observations analogues quant aux dessins des serpents. 



Digitized by VjOOQ IC 



ST ÉRÉOTROPISME 



291 



L'hypothèse d'une intervention des tropismes se vérifie 
encore en ce qui concerne la disposition respective des 
organes. Driesch [i) a montré que les cellules du mésen- 
chyme sont conduites par certains tropismes aux points de 
formation du squelette. — Herbst (2) a signalé toute une 
série de cas où des tropismes semblent pouvoir influencer 
ou déterminer la disposition respective des cellules et des 
organes : la réalité de cette influence, dans chaque cas, ne 
peut être établie que par l'expérience. 

Cette esquisse rapide des phénomènes de tropisme doit 
suffire pour montrer que des conditions physico-chimiques 
relativement simples sont à la base des actions adaptées de 
l'instinct. Il esta peine nécessaire d'ajouter qu'il y a là 
tout un ensemble de problèmes extrêmement vaste et 
fécond, et que nous n'avons pas pu songer à épuiser un tel 
sujet en deux leçons. 

(1) Driesch, Arch, f. Entwickelungsmechanik, vol. lïl, 1896. 

(2) Herbst, Biologisches Centralblait, vol. XIV et XV, 1894 et 1895. 
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NEUVIÈME LEÇON 
DE LA FÉCONDATION 

I. — La fécondation sexuelle. 

Le physicien a, sur le biologiste, l'avantage d'avoir 
affaire à des phénomènes dont tous les éléments sont 
fournis par un petit nombre de formes d'énergie. Dans le 
domaine des phénomènes biologiques, au contraire, tout 
dépend de machines dont la seule existence n'a été connue, 
bien souvent, qu'après un travail préliminaire de plusieurs 
siècles. La question de la fécondation en est un exemple. 
Savoir que le développement de tous les animaux a pour 
point de départ un ovule, issu de la femelle, et que l'union 
de cet ovule avec un spermatozoïde, fourni parle mâle, est 
nécessaire — sauf certaines exceptions — pour que le 
développement se produise, ce n'est pas encore avoir 
pénétré bien avant dans la connaissance du phénomène de 
la reproduction. Et cependant l'existence même de l'ovule 
des mammifères n'a été établie qu'en 1827, par Von Baer, 
et la nécessité générale de l'union du spermatozoïde et de 
l'ovule n'a été reconnue qu'encore plus tard. 

De Graaf, qui avait découvert, en 1672, le follicule 
ovarien des mammifères, croyait qu'une substance vola- 
tile [aura seminalis) émanait du sperme du mâle et déter- 
minait le développement du follicule en un embryon. 
Leeuwenhœk, qui découvrit, en 1677, l'existence des" sper- 
matozoïdes, croyait qu'ils représentaient, à eux seuls, le 
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futur embryou. Spallanzani montra que Tœuf des gre- 
nouilles ne se développe que s'il est mis en contact avec 
le sperme. Mais c'est le chimiste Dumas qui, avec Prévost, 
a démontre, en 1824, que les spermatozoïdes étaient bien 
la partie essentielle du sperme. — Remarquons que c'est 
là un fait fréquent dans l'histoire de la biologie : lorsqu'on 
cherche quelles ont été les expériences vraiment décisives, 
on rencontre, bien souvent, le nom d'un physicien ou d'un 
chimiste illustre (1). 

Ce n'est qu'en 1843 que Barry observa effectivement la 
pénétration du spermatozoïde dans l'ovule, — observation 
qui a été confirmée par Meissner, Newport, Bisehoff et 
par tant de biologistes plus récents, qu'on peut considérer 
aujourd'hui comme démontré ce fait fondamental : — 
sauf chez les formes parthénogénétiques (dont nous repar- 
lerons) — le développement des animaux a pour point de 
départ un ovule dans lequel un spermatozoïde a pénétré. 

Autant que nous pouvons nous en rendre compte actuel- 
lement, la pénétration du spermatozoïde dans l'ovule pro- 
duit deux sortes d'effets : — d'une part, il amène la sub- 
stance de l'ovule à se transformer en un embryon : c'est ce 
que nous appellerons Yadion développante du spermato- 
zoïde ; — d'autre part, il agit de telle sorte que l'animal 
qui se forme présente des caractères qui lui viennent du 
côté paternel, mêlés à ceux qui lui viennent du côté 
maternel : c'est ce que nous appellerons Vejfel d'hérédité. 
Nous examinerons séparément ces deux ordres de phéno- 
mènes. 

Tout d'abord, l'action développante est-elle un effet 

(1) Peut-être cela tient-il à ce que les professeurs en titre d'une 
spécialité sont généralement attachés à une certaine orthodoxie el 
ont peur des nouveautés qui, en leur donnant ligure de révolution- 
naires, nuiraient à leur considération dans le milieu où règne la 
même orthodoxie. 
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spécifique du spermatozoïde? en d- autres termes, les per- 
matozoïde d'unç espèce donnée est-il seul capable d'amener 
à se développer l'ovule dé la même espèce ? 

On connaît depuis longtemps les croisements qu'on 
peut faire entre les différentes races de chiens, entre lé 
cheval et l'âne, ceux auxquels se prêtent différentes espèces 
de poissons. Spallanzani et d'autres n'avaient jamais pu 
obtenir de larves hybrides de Batraciens : Pflûger, repre- 
nant la question, a montré que des œufs de Rana fusca 
fécondés par des spermatozoïdes de Triton alpestris com- 
mencent à se segmenter; des œufs de Bufo vulgaris, 
fécondés avec des spermatozoïdes de Rana fusca, vont jus- 
qu'au stade morula (1). Born a obtenu des larves hybrides 
avec des œufs de crapauds fécondés parles spermatozoïdes 
d'espèces voisines (2)i 

Mais l'objet le plus favorable pour les expériences de 
ce genre est l'œuf des oursins, O. et R. Hertwig, Driesch, 
Boveri, Vernon, ont montré que presque toutes les espèces 
d oursins peuvent se féconder entre elles. 

Mais toutes les tentatives pour féconder des œufs 
d'oursin avec des spermatozoïdes d'étoile de mer avaient 
échoué, lorsque j'eus l'idée de modifier, pour obtenir ce 
résultat, la constitution chimique de l'eau de mer (3). 

L'eau de mer, normalement, e-t neutre. Si, par Taddi- 
tion d'un peu de soude ou de r^aaCOg, on la rend légè- 
rement alcaline, on peut féconder les œufs de Strongylo- 
centrotus purpuralus (oursin) par les spermatozoïdes de 
toutes les espèces d'étoile de mer essayées jusqu'ici. 
On peut également les féconder par des spermatozoïdes 
d'Ophiures, 11 suffit d'ajouter 1 ou 2 centimètres cubes 

N 
d'une solution -r-r de iNaOH à 100 centimètres cubes d'eau 
10 

(1) E. Pfluger, Pfliigers Ârchiv, vol. XXIX, p. 48, 1882. 

(2) Born, Pfliigers Arch'w, vol. XXXII, p. 453, 1883. 

(3) LOEB, University of California Publicalions, vol. 1, p.I, avril 1903. 
— Pfliigers Archiu, vol. XCIX, p. 323 et 637, 1903 ; vol. CIV,p. 325, 1904. 
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de mer pour obtenir ce résultat. La proportion d'œufs 
fécondés varie suivant l'espèce des spermatozoïdes em- 
ployés. Avec les spermatozoïdes d^Asterias ocracea ou 
d'Asterias capitatay on féconde environ 50 p. 100 des œufs 
de Strongylocentrotus ; avec ceux des Ophiures, à peu près • 
autant ; avec ceux de Pycnopodia spuria (l'étoile de mer à 
20 bras), environ 5 p. 100 ; avec ceux d'Asierina, environ 
1 p. 100. Dans l'eau de mer normale, ce n'est qu'exception- 
nellement qu'on peut constater qu'un œuf d'oursin a été 
fécondé par du sperme d'Asterias ou d'Ophiure, et cela 
très longtemps (12 heures au plus) après l'addition du 
sperme ; je n'en ai jamais vu un seul être fécondé par du 
sperme de Pycnopodia ou d'Asterina. 

Il semble que cette action de l'alcalinité porte surtout, 
sinon exclusivement, sur les spermatozoïdes, et non sur les 
ovules. En effet, si on met les spermatozoïdes d'étoile de 
mer dans de l'eau de mer alcaline où se trouvent déjà les 
ovules de Strongylocentrotus, il se passe souvent de 5 à 
8 minutes avant qu'on voit se former la membrane qui 
témoigne de la fécondation. Et, d'autre part, au bout d'un 
temps d'autant plus court que l'alcalinité est plus pronon- 
cée, les spermatozoïdes perdent leur activité et s'aggluti- 
nent. Au contraire, les ovules peuvent être fécondés aussitôt 
après avoir été mis dans l'eau de mer alcaline, et ils peuvent 
encore l'être après y avoir longtemps séjourné. — Si on 
transporte les spermatozoïdes d'étoile de mer de l'eau de 
mer alcaline dans de l'eau de mer normale, contenant les 
ovules d'oursin, il n'y a pas ou presque pas d'œufs fécon- 
dés : Talcalinité du milieu est nécessaire pour que ces sper- 
matozoïdes soient en état de féconder les ovules d'oursin. 

Quelle peut être la nature du changement interne qui 
rend possible cette fécondation ? Il est assez difficile de le 
dire. Il est certain que l'addition d'un alcali augmente la 
.vivacité des mouvements des spermatozoïdes d'étoile de 
mer. Mais l'addition de bicarbonate de soude produit sur 
leurs mouvements un eflet égal ou même encore plus pro- 
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nonce, sans cependant les mettre en état de féconder les 
ovules d'oursin plus souvent ou plus vite que dans Teau de 
mer normale. — J'ai fait la réflexion que, pour que la fécon- 
dation se produise, il faut, non seulement que le sperma- 
tozoïde arrive au contact de Tovule, mais encore que leurs 
tensions superficielles leur permettent de se fondre en un 
seul protoplasma. Peut-être Talcali modifie-t-il la tension 
superficielle du spermatozoïde de l'étoile de mer dans un 
sens tel qu'il puisse s'unir à la substance de l'ovule. 

Ces observations prennent plus d'intérêt lorsqu'on cons- 
tate que c'est dans Peau de mer, — par conséquent, en 
solution neutre, — que les spermatozoïdes d'étoile de mer 
(ou d'oursin) fécondent le plus rapidement les ovules de leur 
propre espèce. Ce fait montre que leur degré normal de 
mobilité est pleinement suffisant pour la fécondation. — 
Mais ce qui est tout à fait surprenant, c'est que le degré 
d'alcalinité qui favorise le plus la fécondation des ovules 
d'oursin par les spermatozoïdes d'étoile de mer, rend 
diflîcile ou même impossible la fécondation des ovules 
d'oursin par les spermatozoïdes de leur propre espèce. Il 
y a d'ailleurs, dans ce cas, une diminution de la mobilité 
des spermatozoïdes d'oursin. 

Le développement des œufs d'oursin fécondés par des 
spermatozoïdes d'étoile de mer manifeste, à partir du se- 
cond jour, un certain ralentissement. Mais plus frappante 
encore est la forte mortalité des embryons hybrides ainsi 
obtenus. Cette mortalité n'est pas très grande au premier 
jour ; mais, à partir du second, on dirait que les cultures 
sont empoisonnées. Les blastulas qui se forment ont une 
apparence normale et nagent d'une façon normale. 11 en 
est de même des gastrulas ; mais un petit nombre seu- 
lement des individus dépassent ce stade. Très rares sont 
les larves qui vont jusqu'à la formation du squelette (stade 
pluteus). — La cause de cette mortalité n'est pas dans 
l'action d'un milieu chimique anormal sur les embryons. 
Car les résultats sont les mêmes si on remet les œufs. 
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immédiatement après leur fécondation, dans deTeau de mer 
normale, et, d'autre part, un séjour prolongé dans l'eau de 
mer alcaline n'empêche pas les œufs d'oursin fécondés 
avec des spermatozoïdes de la même espèce de se déve- 
lopper avec une très faible mortalité. — Nous sommes 
plutôt amenés à admettre que le spermatozoïde d'étoile de 
mer introduit dans l'ovule d'oursin un complexe matériel 
ou des facteurs quelconques qui lui sont mortels au cours 
de son développement. Ce serait là un fait analogue à la 
destruction des globules rouges d'une espèce par le sang 
d'une autre espèce. 

Des expériences entreprises en vue de féconder, inver- 
sement, des ovules d'étoile de mer par des spermatozoïdes 
d'oursin, n'ont donné, jusqu'ici, que des résultats négatifs 
ou sujets à discussion (1). 

Je me suis donné beaucoup de peine, mais jusqu'ici sans 
succès, pour obtenir la fécondation des ovules d'oursin par 
des spermatozoïdes de Mollusques, d'Annélides, de Pois- 
sons, ou inversement. Je n'oserais pas conclure pour cela 
à l'impossibilité d'une fécondation de ce genre ; il ne s'agit 
peut-être que de trouver d'autres procédés que ceux que 
j'ai employés. Je puis dire, cependant, que j'ai essayé inu- 
tilement d'un très grand nombre de procédés diflférents (2) . 

Revenons maintenant à la question que nous avions 
posée : l'action du spermatozoïde sur l'ovule est-elle spé- 
cifique ? Nous pouvons répondre que, dans une certaine 
mesure, elle n'est pas spécifique, — puisqu'on peut obte- 
nir des croisements, non seulement entre espèces voisines, 

(1) E. Godlewski a réussi, par la môme méthode, à féconder des 
ovules d'oursin par des spermatozoïdes de Crinoïdes. Il a établi le 
l'ait important que les deux noyaux, dans cette fécondation, s'unissent 
bien réellement [GoiWewskï^ Archiv fiir Entwickelungsmechanik).[I^. de 
/'^., 1906.] 

(2) Tout récemment, le docteur Kupelwieser a réussi, dans mon la- 
boratoire, à féconder l'ovule d'oursin par des spermatozoïdes de Mol- 
lusques (Mytilus). [y. de VA., 1906.] 
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mais entre des espèces aussi éloignées que la grenouille 
et la salamandre, l'oursin et Tétoile de mer. 

On admet généralement que le pollen d'une plante her* 
maphrodite ne peut pas féconder les cellules femelles du 
même individu. Castle a observé le même fait, bien qu'à 
un degré moindre, chez une Ascidie hermaphrodite, Ciona 
inteslinalis (1). Les ovules d'un individu de cette espèce 
ne peuvent être fécondés, en général, que par les sperma- 
tozoïdes d'un autre individu. Mais cette sorte d'immunité 
comporte des exceptions. Dans beaucoup de cas, Castle a 
réussi à féconder 5, 10 ou même 50 p. 100 des ovules d'un 
individu avec les spermatozoïdes du même individu. — 
Morgan a confirmé les observations de Castle et a trouvé, 
en outre, que, si on met les ovules et les spermatozoïdes 
pendant 10 minutes dans de l'eau de mer contenant envi- 
ron 2 p. 100 d'éther, le nombre des œufs fécondés aug- 
mente souvent (mais non dans tous les cas) (2). Il s'agit 
peut-être, ici encore, de modifications de la tension superfi- 
cielle. 



11. — La parthénogenèse artificielle et la théorie 

DE LA fécondation. 

En tout temps, il y a eu de nombreux auteurs qui se sont 
crus en état de fournir une « explication » de l'action fécon- 
dante ou développante du spermatozoïde, si courte que fût 
leur connaissance des faits. Une de ces « explications » 
consistait à affirmer que le spermatozoïde communique à 
l'ovule une espèce particulière de mouvement, sans qu'on 
put dire de quelle espèce de mouvement l'ovule a besoin 
pour se développer. D'autres comparaient l'ovule à une 

(1) Castle, The Heredity of Sex^ Bull. Mus. Comp. Zoology, vol. XL, 
1903. 

(2) T. H. Morgan, Journ, of. Exper. Zoology, vol. I, p. 135, 1904. 
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montre qui ne marche que lorsqu'elle a été montée, mais 
sans nous dire comment le spermatozoïde peut la monter. 
D'autres disaient que le spermatozoïde « excite » l'ovule 
à se développer, mais ne montraient pas en quoi pouvait 
consister cette excitation. Nous n'allongerons pas davan- 
tage cette énumération, car il est clair qu'aucune de ces 
explications purement verbales ne peut suppléer à l'ana- 
lyse expérimentale des faits. 

Il m'a semblé que la méthode la plus sûre, pour arriver 
à une conception expérimentale de l'action fécondante du 
spermatozoïde, consistait à rechercher si certains agents 
physiques ou chimiques ne 1^ reproduiraient pas dans se» 
traits essentiels. — Déjà, en 1886, Tichomiroff avait 
montré que les œufs non fécondés de ver à soie {Bombyx 
mori) peuvent être amenés à se développer si on les frotte 
légèrement avec un pinceau ou qu'on les plonge pendant 
peu de temps dans de l'acide sulfurique concentré. Mais 
l'importance de ce résultat parut moins grande, lorsque 
Siebold et Nussbaum (1) eurent montré qu'un petit nombre 
d'œufs de cette espèce peut se développer parthénogénéti- 
quement sans aucune intervention de ce genre. — Dewitz, 
d'autre part, avait annoncé que le sublimé détermine la seg- 
mentation des œufs de grenouille. Mais Roux prouva, plus 
tard, que Dewitz s'était laissé tromper par une apparence 
qui résulte de la coagulation de la surface des œufs sous 
l'action du sublimé. 

Pour savoir si l'action fécondante du spermatozoïde peut 
être reproduite par des moyens physiques ou chimiques, il 
fallait travailler sur des œufs qui, dans les conditions 
naturelles, ne se développent pas parthénogénétiquement. 

Richard Hertwig a observé que, si on fait passer des 
œufs d'oursin, non fécondés, dans une solution à 0,1 p. 100 
de sulfate de strychnine, et qu'ensuite on les reporte dans 
l'eau de mer, les œufs présentent des figures karyokiné- 

(1) Nussbaum, Arch, /". mikrosk, AnaL, vol. LUI, p. 444, 1899. 
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tiques et quelques-uns d'entre eux se segmentent (1). Il 
s'est demandé, à ce sujet, si d'autres procédés ne permet- 
traient pas d'arriver aux mêmes résultats. Mead a observé 
que les œufs de Ghaetopterus (Annélide marine) qui, nor- 
malement, n'expulsent leurs globules polaires qu'après 
avoir été fécondés, peuvent être amenés à les expulser 
sans qu'il y ait eu de fécondation, si on ajoute un peu de 
KCl à l'eau de mer (2). NaCl n'a pas le même effet. 

Morgan, pendant ce temps, avait repris mes expériences 
sur l'action de l'eau de mer hypertonique sur les œufs d'our- 
sin fécondés ; — après la publication du travail de Hertwig, 
il appliqua la même méthode aux œufs d'oursin non fécon- 
dés. Si on transporte des œufs d'oursin non fécondés dans 
de l'eau de mer dont la concentration a été élevée par addi- 
tion d'un sel, puis dans de l'eau de mer normale, il apparaît 
dans ces œufs des figures de karyokinèse (3), et des seg- 
mentations peuvent se produire (4). Mais Morgan faisait 
ressortir expressément que ces segmentations n'aboutis- 
saient jamais à la formation d'un embryon ; le résultat le plus 
favorable était, d'après lui, la production d'une masse de 
petites cellules qui bientôt dégénéraient. 

En partant de mon hypothèse générale sur le rôle des 
combinaisons formées par les ions des différents sels et les 
substances albuminoïdes, j'avais été amené à penser qu'on 
devrait réussir à provoquer, par l'actioa de certains ions, 
un développement normal d'œufs non fécondés. Mes expé- 
riences ne confirmèrent pas cette supposition dans toute 
son étendue ; pourtant je trouvai, au cours de ces expé- 
riences (5), qu'il est possible d'obtenir des larves normales 
avec des œufs non fécondés d'un oursin [Arbacia) chez 

(1) R. Hertwig, Sitzungsber. der Gesellsch, f. Morph. u. Physiologie 
in Munchen, 1895. — Festschrift fur Gegenbauer, vol, II, p. 23, 1896. 

(2) Mead, Lectures deliveredal Woods £fo/e. Boston, Ginn and C% 1898. 

(3) T. H. Morgan, Arch. f. Entwickelungsmech., vol. III, p. 339, 1896 

(4) T. H. Morgan, Arch, /*. Entwickelungsmech., vol. VIII, p. 448, 1899. 
(6) LcEB, Am. Journal of Physiologyy vol. lïl, p. 135, 1899; p. 434, 

1900; vol. IV, p. 178,1900— Science, vol, II, p. 612, avril 1900. 
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lequel je n'ai constaté aucune parthénogenèse dans les con- 
ditions naturelles, ni à Naplea, ni dans l'Amérique du Nord. 
Pour obtenir ce développement, il suffit délaisser les œufs 
non fécondés d'Arbacia pendant 2 heures environ dans de 
Teau de mer dont la conoentration a été élevée de 40 ou de 
50 p. 100, On peut ajouter, pour augmenter la concentra- 
tion, des subfttançQS très différentes : des chlorures de 
sodium, de potassium, de magnésium, de l'urée, du sucre; 
il faut noter, cependant, que beancqup de ces substances 
endommagent les œufs, tout en leur permettant do se 
développer, A cet égard, la plus inoffeneive est NaCl. 

Quand les œufs non féoondéa viennent d'être mis dans 
l'eau de mer hypertonique, ih perdent de l'eau et se con^ 
tractent ; quand on vient de les remettre dans l'eau de mer 
normale, ils reprennent de l'eau. Lequel de ces deu^c phé- 
nomènes — perte d'eau dans le milieu hypertonique, reprise 
d'eau dana le milieu normal, — devons-nous considérer 
comme la condition essentielle du développement ? L'expé- 
rience montre que lepremier> seul, egt essentiel, -^ Si raug- 
mentation de la concentration de Teau de mer n'e&t pas 
supérieure à 40 p. 100, --^ sfi, par exemple, noup mettons 
les œufs non fécondés dans une aqlution de 93 centinïfttres 
cubes d'eau de mer -f- 7 centimètres cubes NaCl 2 1/2 N 
quelques œufs se développent et donnent des larves qui 
nagent, sans qu'on ait besoin de les retirer de Peau de mer 
hypertonique. -^ Ces expériences avaient été faites tout 
d'abord avec des œufs d'Arbacia ; je les ai répétées, 
récemment, avec des œufs de Strongyhc^nlrofu^, Si on 
laisse les œufs non fécondés de cet oursin daps un mélange 
de 100 centimètres cubes d'eau de mer -|- 5 centimètres 
cubes NaCl 2 1/2 N, au bout de 6 heures environ, ils 
commencent à se segmenter, et, au bout d un jour ou deux, 
on voit apparaître des larves qui nagent. Ces larves, d'ail- 
leurs, ne se développent pas jusqu'au stade gastrula : 
elles sont arrêtées, probablement, par la concentration 
trop élevée de la solution. -^ Quoiqu'il en soit, noup voyons, 
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dan» ce» expériences^ lo développement se produire à la 
suite de la perte d'eau, sans reprise d'eau compensatrice. — 
D'autre part, je n'ai jamais réussi à obtenir la moindre 
trace de segmentation ou de développement en traitant les 
œufs non fécondés par l'eau de mer diluée ou par l'eau 
distillée. 

11 était difficile, cependant, de tirer de ces premières 
expériences une conclusion relative à l'action fécondante 
du spermatozoïde. En effet, le développement obtenu par 
cette méthode diffère à plusieurs égards du développement 
normaU Quand un spermatozoïde pénètre dans un ovule 
d'oursin, ce dernier forme, tout d'abord, une membrane 
caractéristique : il apparaît, immédiatement au-dessous de 
la surface de Tovule, de petites vésicules, qui se réunissent 
rapidement, séparant du reste de l'œuf une lamelle super- 
ficielle. On a l'impression que la formation de cette mem- 
brane résulte de la sécrétion, ou, du moins, de l'expulsion 
d'une certaine quantité de liquide. Elle n'a pas lieu chef, 
les œufs non fécondés qu'on traite par Teau de mer hyper- 
tonique. — En second lieu, le développement des œufs 
parthénogénétiques est beaucoup plus lent que celui des 
œul's fécondés. — En troisième lieu, les larves qui pro»- 
viennent d'œufs fécondés nagent à la surfncè de Teau ; les 
larves obtenues par l'eau de mer hypertonique nagent au 
fond du vase. 

Enfin, la différence est énorme, quant à la proportion 
des œufs qui se développent réellement, -— du moins chez 
le Strongylocentrotus de la côte californienne. Tandis que 
presque tous les œufs fécondés se développent, les œufs 
non fécondés de la même femelle, traités par Teau de mer 
hypertonique, ne se développent que dans une proportion 
qui ne dépasse pas 20 p. 100 et qui, souvent, n'est pas 
même de 1 p. 100. Avec Arbcncia, les résultats avaient été 
beaucoup plus favorables, — Mais les nombres obtenus 
avec Strongylocentrotus me persuadèrent que 1^ méthode 
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que j'employais n'était encore qu'une imitation très impar- 
faite du processus de fécondation. En conséquence, j'es- 
sayai d'améliorer cette méthode et j'obtins, par de nou- 
velles expériences, des résultats inespérés. 

Si on met les œufs de Strongylocentrotus dans une so- 
lution composée de 50 centimètres cubes d'eau de mer, 
3 centimètres cubes d'acide formique, acétique, ou d'un 

N 
autre acide de la série grasse —, on n'observe pas 

de modification dans les œufs, tant qu'ils restent dans 
cette solution. Mais si on les retire rapidement, — c'est- 
à-dire après une demi-minute ou une minute, — et qu'on les 
reporte dans de l'eau de mer normale, tous les œufs for- 
ment des membranes, qui ressemblent complètement à celles 
des œufs fécondés. Les acides butyrique, valérianique, 
caproïque, donnent de meilleures membranes que les pre- 
miers acides de la série. Si le séjour des œufs dans la solu- 
tion acide a été trop ou trop peu prolongé, ils ne forment 
pas de membranes quand on les remet dans l'eau de 
mer (1). 

Mais les œufs chez lesquels on a provoqué artificielle- 
ment la formation de cette membrane ne se développent 
pas pour cela. Au bout d'une heure ou deux, il se forme 
des astrosphêres ; il semblerait que le noyau se divise ; 
mais cette division n'aboutit pas. Environ 5 heures après 
le traitement par l'acide, les œufs commencent à se dé- 
composer en petites gouttelettes, et, en moins de 24 heures, 
ils sont détruits . 

Mais si, 5 ou 10 minutes après la formation de la 
membrane, on transporte les œufs dans de l'eau de mer 
hypertonique (100 c. c. d'eau de mer -|-- 15 c. c. NaGl 
2 1/2 N) et qu'on les y laisse de 20 à 45 minutes (à une tem- 
pérature de 18®), on voit se segmenter tous ou presque tous 



(1) LoEB, Universlty of California PablicalLons, Physiology^ yo\, II, 
p. 83, 89 et 113, 1905. 
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les œufs, et un certain nombre d'entre eux se développent 
rapidement en larves complètement normales, nageant à 
la surface de Peau. Ces larves normales proviennent, 
semble-t-il, des œufs dont la segmentation se fait normale- 
ment en 2, 4, 8 cellules, et ainsi de suite; d'autres œufs, 
au contraire, ont une segmentation irrégulière ou anor- 
male. 11 semble qu'un séjour un peu trop prolongé dans 
l'eau de mer hypertonique puisse être la cause de ces 
segmentations anormales ; on comprend que le choix du 
moment favorable, pour en retirer les œufs, soit, en somme, 
une question de minutes. 

Les œufs traités, d'abord, par l'eau de mer hypertonique 
et, ensuite, par Tacide gras, ne se développent pas. Ils se 
comportent comme s'ils avaient été traités par Tacide 
seul et se détruisent au bout de quelques heures. On peut, 
cependant, obtenir des développements en renversant ainsi 
l'ordre des opérations ; mais il faut, alors, laisser les œufs 
de une heure et demie à deux heures dans l'eau de mer 
hypertonique. Si, en les traitant ensuite par l'acide, on 
obtient la formation d'une membrane, le développement se 
produit comme si l'action de l'eau de mer hypertonique 
avait suivi celle de l'acide. 

Nous possédons donc une méthode par laquelle nous 
pouvons reproduire, dans tous leurs traits essentiels, les 
processus qui résultent de la pénétration du spermatozoïde 
dans l'ovule. Nous avons maintenant à nous demander 
quelles sont celles des conditions de ces expériences qui 
déterminent les résultats. Tout d'abord, l'acide gras n'agit- 
il qu'en tant qu'il provoque la formation d'une membrane ? 
ou produit-il encore d'autres modifications nécessaires 
au développement ? 

Il semble que la formation de la membrane soit le seul 
phénomène important. Car on peut obtenir des dévelop- 
pements en se servant de corps non acides, mais qui pro- 
voquent, comme les acides, la formation d'une membrane. 
O. et R. Hertwig ont trouvé les premiers que les œufs 

LOEB 20 
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d'oursin formaient des membranes dans de Teau de mer 
où l'on a versé du chloroforme (1). Herbst a sigaalé plus 
tard, cpmme produisant le même effet : le benzol, le toluol, 
l'essence de girofle, la créosote (2). Afin de fl«ivpir si ce ne 
serait pas là un effet commun à tous les carbures d'hydix)- 
gène, j'ai essayé l'action de Tamylène. L'addition de 1 cen- 
timètre cube d'amylène à 50 centimètres cubes d'eau de raier 
provoque immédiatement la formation d'une membrane. 

On remarquera une différence entre le cas des corps de 
ce groupe et celui des acides gras. Sous Taetioadu beneal, 
les œufs forment leur membrane dans la solution de 
benzol elle-même ; tandis qu'avec les acides gras, le même 
effet ne se produit qu'après que les œufs oat été retirés 
de la solution acide. Ce fait amène à supposer que dans la 
solution acide^ les anions ou les molécules non dissociées 
tendent à provoquer la formation d'une membrane, mais 
que leur action est arrêtée par celle des ioas hydrogène. 
Ce qui confirme cette supposition, c'est que, si on ajoute 
à la solution de benzol un acide gras (ou nn autre acide), 
la formation de la membrane ne se produit pas dans cette 
solution. 

Le benzol, l'amylène, provoquent très vite la cytolyae 
des œufs si on ne les reparte pas, aussitôt la membrane 
formée, dans de l'eau de mer normale. Mais, si on a sotR 
d'observer cette précaution, et si easuite on les sosumet 
pendant 20 à Aô minutes à l'action <le l'eau de mer hyper* 
tonique (^100 ce. deau de mer-f- 15 ce. NaCl 2 i/2 N), 
ils se dévelop]>ent aussi bien que si on s'était servi d«es 
acides gras. 

Ces r^3sultats prouvent que la oonudition décisive e«t bien 
la formation de la membrane — et non pas «me mdre Hieâioa 
de Tacide. — D'ailleurs, si on retire une série d'œufs trop 

(1) O. et R. Hertwig, Uniersuchungen zur Morphologie and Phyato- 
logie cler Zelle. Ileft 5, léna, 1887. 

(2) llEiiBST, Biologisches Zentraîblalt, vol. XIII, p. 14, 1893. — Mittei- 
lungen aus d, ZeoL Siaiion zu Neapel^ vol. XVJ, p. 445, 1904. 
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tôt de la solution acide, ceux-là seuls qui ont eu le temps 
de former une membrane se développent après le traite- 
ment ultérieur par Teau de mer hypertonique. 

De tous ces faits se dégage Tidée que la formation de la 
membrane, qui, normalement, suit l'entrée du spermato- 
zoïde dans Tovule, est une condition importante du déve- 
loppement, et non un phénomène accessoire. Je crois, d'ail- 
leurs, que le phénomène vraiment important n'est pas le 
détach^m^ent de la membrane elle-même, mais le phéno- 
mène interne de sécrétion ou d'expulsion qui le détermine. 
La membrane elle-même peut ne pas apparaître, si l'ex- 
pulsion de liquide se produit trop lentement: c'est le cas, 
par exemple, des œufs d'Arbacia quand ils ont attendu 
plus de deux jours avant d'être fécondés. 

Avaat d'aller plus loin, je voudrais répondre ici à quel- 
ques objections. — G'Crtaias auteurs affirment que n'im- 
porte qu'elle « excitation » provoque le développement 
des œufs d'oursin. C'est là une assertion inexacte, qui 
repose sur un certain nombre de confusions. Par exemple, 
Morgan s'autorise, pour l'émettre, de ce que le sucre et 
Purée, dans mes expériences, provoquent le développement, 
comme les sels. Mais Morgan oublie que sucre, urée et 
sels n'ont la même action qu'autant qu'ils élèvent dans la 
même proportion la concentration de l'eau de mer : ce ne sont 
pas leurs propriétés chimiques, c'est seulement leur pres- 
sion osmotique (jui intervient dans l'expérience. La des- 
cription que nous venons de faire des méthodes de la par- 
thénogenèse artificielle a dû montrer qu'il s'agit là d'actions 
très compliquées et très précisées, que le mot d' « excitation » 
ne saurait désigner d'une façon claire. — D'autres auteurs, 
tels que Ariola et Yiguier, prétendent que les œufs d'our- 
sin sont naturellement parthénogénétiques. Ariola l'affirme 
pour les oursins de Naples. Mais le témoignage de toute 
une série d'observateurs tels que Driesch, Herbst, Lyon, 
contredit son affirmation, et je crois, d'après les dessins 



Digitized by VjOOQ IC 



308 Ï>E LA FÉCONDATION 

d'Ariola, qu il a pris des larves parasites, qui se trouvaient . 
par hasard dans ses cultures, pour d«s larves d'oursin. 
Viguier affirme la même chose pour les oursins d'Alger. 
Personne n'ayant contrôlé ses indications sur place, je ne 
puis naturellement me prononcer. J'aurais plus de con- 
fiance dans les indications de cet auteur si toutes les pré- 
cautions nécessaires étaient prises dans ses expériences 
et si sa manière de traiter la question était un peu moins 
personnelle et un peu plus objective. Il n'y a d'ailleurs rien 
d'impossible à ce que certaines conditions physico-chi- 
miques, de nature à permettre la parthénogenèse naturelle, 
soient réalisées à Alger et non dans les stations d'Amé- 
rique ou d'Europe. 

Comme nous l'avçns exposé au commencement de cette 
leçon, les spermatozoïdes de l'étoile de mer peuvent féconder 
les ovules de l'oursin. Il semble donc que certaines sub- 
stances (contenues dans ces spermatozoïdes) puissent fécon- 
der également les ovules d'étoile de mer et les ovules 
d'oursin. On est amené par là à se demander si les procédés 
de la parthénogenèse artificielle peuvent s'appliquer aux 
ovules d'étoile de mer. J'ai fait, récemment, des expériences 
à ce sujet sur une Asterina de la baie de Monterey (1). J'ai 
trouvé que chez l'œuf de cette Asterina comme chez celui du 
Strongylocentrotus, le benzol et l'amylène d'une part, les 
acides butyrique, caproïque, etc., d'autre part, provoquent 
la formation d'une membrane ; ici encore, le benzol agit 
pendant que l'œuf se trouve dans l'eau de mer additionnée 
de benzol, tandis que les acides gras ne déterminent la 
formation d'une membrane qu'après que l'œuf a été reporté 
de l'eau de mer acidulée dans l'eau de mer normale. Les 
concentrations nécessaires pourobtenir cette action ne sont 
pas tout à fait les mômes que pour Tœuf d'oursin : il faut 

(1) LoEB, University of California Publications y Physiology, vol. II, 
p. 147, 1905. 
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ajouter à 50 centimètres cubes d'eau de mer, 50 centimètres 

. N 
cubes d'acide acétique ou butyrique tt^ et y laisser les 

œufs d*Asterina environ 1 minute et demie pour qu'ils for- 
ment une membrane quand on les remet dans Teau de mer 
normale. 

Mais tandis que, chez Tœuf d'oursin, la formation de la 
membrane doit être suivie ou précédée d un traitement par 
Teau de mer hypertonique^ pour qu'il y ait développe- 
ment, — chez l'œuf d'étoile de mer, la formation de la 
membrane suffit à mettre en train le développement. On 
peut dire, avec une exactitude suffisante, que l'œuf d'étoile 
de mer se comporte naturellement comme l'œuf d'oursin 
après un séjour dans l'eau de mer hypertonique. On 
observe, en effet, qu'un petit nombre des œufs d'étoile de 
mer se développent sans qu'on ait usé d'aucun procédé 
spécial ; mais la proportion de ces œufs est très faible, et 
rappelle celle des œufs de Strongylocentrotus qui se déve- 
loppent après traitement par l'eau de mer hypertonique 
seule. En outre, le développement de ces œufs naturelle- 
ment parthénogénétiques est plus lent que celui des œufs 
fécondés, et les larves qu'ils produisent ne sont pas tout à 
iait normales. — Neilson et moi, nous avons trouvé qu'on 
peut augmenter le nombre des larves naturellement par- 
thénogénétiques d'Asterias en traitant les œufs, pendant 
10 minutes ou plus, par de l'eau de mer acidulée (1). De 
son côté, Delage a découvert que le traitement des œufs 
d'Asterias par de l'eau de mer saturée de CO2 produit 
un nombre extrêmement élevé de larves parthénogéné- 
tiques (2). Je crois qu'il ne s'agit, ici encore, que d'une 
action de Tacide, quoique ce ne soit pas l'avis de Delage. 

En formant d'abord une membrane par l'action de 
l'acide butyrique ou du benzol, on obtient un développe- 



(1) LOEB et Neilson, Pflugers Archiu, vol. LXXXVII, p. 504, 1901. 

(2) Delage, Arch. Zool. expér., vol. X, p. 2J3. 
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ment presque aussi rapide que celui, des œufs fécondés, et 
des larves d'aspect normal. 

Récemment, Ijcfèvre a constaté que les œufs non fécon- 
dés d'un ver, Thalassema mellita, après un séjour de 
quelques minutes dans de l'eau de mer acidulée, forment 
une membrane et se développent quand on les a replacés 
dans Teau de mer normale. On peut obtenir ainsi le déve- 
loppement de 50 p. 100 des œufs. Les larves semblent 
aussi vigoureuses que celles qui proviennent d'œufs 
fécondés (1). 

Tous les faits de ce genre, encore trop rares, que nous 
connaissons, semblent montrer que les larves dont le déve- 
loppement a été précédé de la formation d'une membrane 
sont plus normales que les autres. — Ainsi j'avais trouvé, 
dès 1900, que les œufs non fécondés de Chœtopterus 
(Annélide) peuvent donner des larves si on les laisse pen- 
dant un certain temps dans de l'eau de mer à laquelle on a 
ajouté une petite quantité de KCl, suivant une proportion 
déterminée (2). Mais la vitalité de ces larves est beaucoup 
plus faible que celle des larves issues d'œufs fécondés. 
J'avais déjà remarqué que les œufs de Châetopterus déve- 
loppés par KCl peuvent atteindre l'état de larves trocho- 
phores et nager sans s'être segmentés. F. Lillie a confirmé 
cette observation et a étudié le fait au point de vue histo- 
logique (3). 

Mais, même quand la segmentation se fait normalement, 
les larves obtenues par l'eau de mer hypertonique seule 
ne sont pas si vivaces que celles dont le développement a 
été précédé de la formation d'une membrane. C'est ce qu'on 
constate encore chez Ophelia, une Annélide de Monte- 
rey, étudiée par BuUot. Les œufs, traités par l'eau 3e mer 
hypertonique, se segmentent régulièrement, mais plus len- 

(1) Lefèvre, Science, 1905, p. 379. 

(2) LoF.B, Am. Journal of PhysioL, vol. IV, p. 423, 1901. 

(3) Lillie, Arch. f. Eniwickelungsmech., vol. XVIIÏ, p. 161, 1904. 
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tement que les œufs fécondés ; les larves ne vivent pas 
plus de deux jours (1), alors que les larves provenant d'œufs 
fécondés, et placées dans les mêmes conditions, vivent 
beaucoup plus longtemps. 

Kostanecki a trouvé que les œufs fécondés de Maclra 
(Mollusques) peuvent être amenés à se segmenter par le 
traitement par Teau de mer bypertonique (2). J'ai obtenu, 
par le même procédé, des larves de différents mollusques : 
Luitia gigantea, Acmaea^ mais ces larves ne vivent pas 
longtemps (3). Récemment, j'ai essayé d'appliquer aux 
Mollusques la méthode du traitement successif par Tacide 
et par l'eau de mer bypertonique, et j'ai obtenu des résul- 
tats un peu meilleurs, mais sans pouvoir déterminer la 
formation d'une membrane ni conserver les larves en vie. 

Bataillon a obtenu, par le même procédé, des segmen- 
tations d'ovules non fécondés de Grenouille et de Petro- 
myzon (Poissons), mais sans pouvoir dépasser le stade 
morula (4). 

Si nous nous demandons maintenant en quoi consiste 
essentiellement la fécondation, je crois que nous devons, 
pour le comprendre, nous reporter aux processus de la 
division cellulaire. Nous avons vu que la division se 
produit lorsque la masse de la substance chromatique du 
noyau a cessé d'être dans un rapport convenable avec 
celle du protoplasma (ou des substances de réserve qu'il 
contient). Chez les organismes en voie de croissance, l'in- 
corporation d'une partie des substances alimentaires a 
pour conséquence de faire varier constamment la valeur de 
ce rapport. On peut admettre que, chez l'ovule, il existe 

(1) BuLLOT, Arch. f. Enlwickelungsmech., vol. XVIII, p. 161, 1904. 

(2) KosTANECKi, Ballet. Acad. Sciences, Gracovie, 1902. 

(3) LoED, Univ. of California Publications, Physiotngy, vol. I, p. 7, 1903. 

(4) Bataillon, Arch. f. Enlwiokelungsmech., vol. XVIU, 1904. 
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une disproportion initiale entre le protoplasma et le noyau, 
mais que cependant la division ne se produit que lorsque 
l'action du spermatozoïde a mis en train ou accéléré la 
synthèse de la chromatine aux dépens du protoplasma. 

Cette manière de voir est justifiée par des observations 
que j'ai faites sur les œufs des étoiles de mer [Asterias et 
Asierina). Comme nous l'avons déjà indiqué, l'oxygène 
de l'air est absolument nécessaire pour la segmentation 
des œufs des Echinodermes et peut-être pour celle de tous 
les œufs. D'autre part, j'avais constaté, il y a trois ans, et 
j'ai encore vérifié récemment que l'oxygène a une action 
toxique sur l'œuf d'étoile de mer mûr et qui ne se développe 
pas — en ce sens que cet œuf, exposé à l'action de Toxy- 
gène, meurt en quelques heures (1). Placés dans ces con- 
ditions, les œufs changent de couleur : ils deviennent de 
couleur sombre ou noirs. — On pourrait supposer que 
nous prenons Teffet pour la cause et dire qu'en réalité, 
ces œufs ne se développent pas, parce qu'ils sont dans 
un état pathologique, dont témoigne leur changement de 
couleur. Mais on peut montrer que cette dernière hypo- 
thèse est fausse. — Supposons, en effet, qu'on partage 
les ovules d'une femelle d'Asterina ou d' Asterias en trois 
parts» dont la première est fécondée à l'aide de spermato- 
zoïdes, la deuxième soumise aux procédés de la parthéno- 
genèse artificielle, et la troisième laissée à elle-même. Au 
bout de 24 heures, les œufs du premier lot sont tous 
vivants et développés ; ceux du second lot le sont aussi, 
au moins en partie, ceux du troisième lot sont, tous ou 
presque tous, de couleur sombre et morts. La fécondation, 
naturelle ou artificielle, sauve la vie de ces œufs. — J'ai 
montré que cette mort rapide des œufs qui ne se dévelop- 
pent pas n'a lieu qu'en présence d'oxygène libre. 

Il semble résulter de là que l'oxygène, qui est nécessaire 



(1) LoEB, Pflugers Archiu, vol. XCIII, p. 59, 1902. — Univ. of Calif. 
Public, Physiol., vol. II, p. 147, 1903. 
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aux œufs qui se développent — probablement pour la syn- 
thèse de la chromatine — détermine la production de sub- 
stances toxiques chez les œufs qui ne se développent pas . 

En d'autres termes, les phénomènes chimiques qui 
s'accomplissent dans Tœuf, notamment sous l'action de 
Poxygène, ne sont pas les mêmes suivant qu'il y a eu ou 
non la fécondation, artificielle ou naturelle. 

En conséquence, nous sommes portés à envisager l'action 
chimique du spermatozoïde sur l'ovule, et en particulier la 
mise en train de la synthèse de la chromatine comme cons- 
tituant la partie essentielle du phénomène de la féconda- 
tion. Je pense que les processus de la division cellulaire : 
formation d'astrosphères, division du noyau, etc., ne sont 
que des conséquences secondaires de ces processus chi- 
miques ; peut-être résultent-ils simplement de ce que la 
croissance des chromosomes est limitée, de sorte qu'à un 
moment donné les mêmes processus chimiques, au lieu 
d'aboutir à une croissance ultérieure des chromosomes, 
doivent produire d'autres effets. 

Dans ces conditions, on pouvait songer à admettre que 
le spermatozoïde introduit dans Tœuf un catîilysateur 
positif pour la synthèse de la chromatine, une sorte de 
ferment. J'ai fait toute une série d'expériences pour obtenir 
le développement d'œufs d'oursin non fécondés à l'aide 
de différents ferments, — mais cela sans aucun résultat. 
Winkler a signalé qu'il avait obtenu des commencements 
de segmentation en faisant agir sur des œufs d'oursin, non 
fécondés, des extraits de spermatozoïdes (1). Mais je crois 
que le résultat obtenu par Winkler était dû, en réalité, à 
une plus grande alcalinité ou à une concentration plus 
élevée de l'eau de mer ; Tune et l'autre conditions pouvaient 
être réalisées dans ses expériences. — Gies a cherché, 
plus tard, à Woods Hole, à retirer des spermatozoïdes 



(1) Winkler, Nac.hrichten der Gesellsch. d. Wissensch. zu Gôttingen, 
p. 187, 1900. 
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(l'oursin nu extrait capable d'amener à se développer les 
œufs non fécondés de cette forme. Les résultats furent 
entièrement négatifs, et il ne put confirmer les observa- 
tions de Winkler (1). — Gremer a essayé de même, à Taide 
de la presse de Btïchner, d'extraire des spermatozoïdes des 
poissons une substance pouvant amener le développement 
des œufs non fécondés de la même espèce, mais sans 
succès. 

De ce côté, donc, aucun fait n'est venu confirmer l'exis- 
tence d'un catalysateur positif dans le spermatozoïde. 
D'autres expériences n'ont pas donné des résultats plus 
favorables à cette hypothèse. — J'ai trouvé, il y a trois 
ans, qu'en mettant les œufs non fécondés d'oursin dans de 
Teau de mer stérilisée et en les préservant contre les mi- 
crobes, on peut les maintenir en vie pendant une semaine 
ou plus sans qu'il y ait jamais, pendant ce temps, de déve- 
loppement spontané ou même de segmentation. — L'élé- 
vation de la température, qui accélère énormément le 
développement des œufs fécondés, n'amène pas à se 
développer les œufs non fécondés. Il se peut, cependant, 
que, sur ce dernier point, la durée de mes expériences n'ait 
pas été suffisante. 

J'ai fait récemment une troisième série d'expériences 
pour voir si l'action fécondante du spermatozoïde et des 
méthodes de la parthénogenèse artificielle n'est pas due 
à l'introduction d'un catalysateur positif dans l'ovule. J'ai 
réfléchi que s'il en était ainsi, la superposition de deux 
méthodes de fécondation devrait accélérer le développe- 
ment. J'ai donc employé, sur des œufs d'oursin, la fécon- 
dation par les spermatozoïdes, Tancienne et la nouvelle 
méthode de la parthénogenèse en les combinant de toutes 
les façons possibles. En aucun cas, le développement n'a 
été accéléré, et le plus souvent il a été ralenti. 

Il n'y a donc jusqu'ici aucun fait qui appuie l'hypothèse 

(1) GiES, Àm. Journal of Physiol., vol. VI, p. 53. 1901. 
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d'un catalysateur positif. Toutefois, si nous tenons à Tidée 
que le spermatozoïde accélère certains processus chimiques 
de Povule, — tels que la synthèse de la chromatine, — il 
y a encore une autre hypothèse qui peut préciser cette 
idée: c'est qu'il existe dans l'œuf non fécondé un catalysa- 
teur négatif, que le spermatozoïde élimine ou rend inactif. 
Nous pourrions comprendre ainsi comment il se fait que 
le processus de sécrétion qui détermine la formation 
de la membrane ait tant d'importance pour le développe- 
ment. Avec cette seconde hypothèse s'accorderaient 
toutes les observations que nous venons de mentionner et 
qui s'opposent à la première (1). 

Nous pouvons indiquer en peu de mots comment le fait 
de la parthénogenèse naturelle nous paraît pouvoir elro 
interprété d'après notre conception de la parthénogenèse 
naturelle et de la fécondation. Nous avons déjà dit que 
les œufs du ver à soie, ceux de l'étoile de mer peuvent se 



(1) Dans mes premières expériences sur la parthénogenèse artifi- 
cielle, je partais de l'idée que les phénomènes de la fécondation 
consistent essentiellement dans certains changements d'état des 
colloïdes de l'œuf; et j'étais porté à interpréter dans ce sens les 
effets de la pression osmotique et ceux des sels. Mais il faut tenir 
compte de ce que ces phénomènes, tels que la formation des astro- 
sphères, la dissolution de la membrane nucléaire, ne se produisent 
pas immédiatement après les interventions de la parthénogenèse 
artificielle : ils n'ont lieu qu'un certain temps, souvent plusieurs 
heures après que les œufs ont été reportés dans l'eau de mer nor- 
male. Je crois, comme je l'ai déjà dit, que l'action fécondante du 
spermatozoïde ou des milieux chimiques consiste dans la mise en 
train d'un processus chimique déterminé, et que ce sont des conditions 
secondaires, telles que la limite de croissance de chromosomes, qui 
déterminent la formation des astrosphères et la division du noyau et 
de la cellule. On s'explique ainsi que les phénomènes de division 
cellulaire aient un cours aussi régulier dans la parthénogenèse arti- 
ficielle que dans le développement normal: il suffit pour cela de 
régler convenablement les concentrations et la durée d'action des 
diverses substances. Toutes les fois qu'on obtient des segmentations 
anormales, on peut être sûr qu'elles résultent d'une adaptation 
imparfaite des conditions de l'expérience. 
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r sans fécondation, dans les conditions natii- 
m est de même des œufs des picerons, au moins 
lusieurs générations successives. Une partie des 
ibeilles se développent aussi parthénogénétique- 
onnent des mâles. Nous admettons que dans ces 
processus chimiques qui déterminent la synthèse 
tance chromatique se produisent spontanément, — 
ovule contienne ou produise lui-même le catalysa- 
if qui, dans la plupart dos cas, lui serait apporté 
rmatozoïde ; soit qu'il ne contienne pas le cata- 
légatif qui, dans les œufs non parthénogénétiqucs, 
éliminé ou rendu inactif par un spermatozoïde ou 
as procédés physico-chimiques, pour que le déve- 
t se produise. 

rie de recherches nouvelles m'a permis de voir 
lération des processus d'oxydation est un facteur 
ie la mise en train du développement (1). 
dix ans, j'avais constaté que l'œuf d'oursin fé- 
peut se segmenter et se développer que si l'eau de 
ient de l'oxygène emprunté à l'atmosphère. — 
nt, j'ai vérifié cette observation et j'ai constaté, 
[ju'il suffit d'ajouter à 50 centimètres cubes d'eau 

centimètre cube d'une solution de cyanure de 
p. 100 pour empêcher complètement la divieion 

et de la cellule. Nous sommes donc amenés à 
que les synthèses par lesquelles la substance 
[ue du noyau se constitue aux dépens des éléments 
lasma sont fonction, chez Tœuf fécondé, de certains 

d'oxydation, et que ces processus d'oxydation 
érés par la pénétration du spermatozoïde. (Peut- 
ermatozoïde provoque t-il l'élimination, par une 
jécrétion, d'une substance qui arrête ces procès- 
dation.) 

Biochemische Zeilschrift, vol. I, p. 183, 1906. — Oniversity 
2 Publications, vol. III, p. 33 et suiv. 
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Si cette idée est juste, Faction développante de Teau de 
mer hypertonique sur l'ovule d'oursin non fécondé doit 
aussi consister en une accélération de ces processus d'oxy- 
dation. — Nous avons dit plus haut que, si on prend les 
ovules non fécondés d'une femelle de Strongylocentrotus 
et qu'on les soumette pendant 2 ou 3 heures à l'action de 
l'eau de mer hypertonique (50 ce. d'eau de mer + 16 c. c» 
NaCl 2 1/2 normal), une partie de ces ovules se déve- 
loppent. J*ai trouvé que ce résultat ne peut être obtenu 
qu'autant que Teau de mer contient de Toxygène libre. Si 
on chasse tout l'oxygène de l'eau de mer hypertonique, en 
y faisant passer assez longtemps un courant d'hydrogène 
soigneusement purifié, on a beau y laisser séjourner les 
œufs aussi longtemps qu'on le veut, pas un d'eux ne se 
développe quand on les reporte dans l'eau de mer normale. 
Mais si on expose à l'air, pendant une heure ou deux, 
cette solution hypertonique privée d'oxygène avec les œufs 
qu'elle contient, ceux-ci se développent quand on les remet 
dans l'eau de mer normale. Ces expériences montrent bien 
le rôle des phénomènes d'oxydation dans l'action dévelop- 
pante de l'eau de mer hypertonique. 

Demandons-nous maintenant quel est le rôle de la mem- 
brane qu'on forme en soumettant les œufs à l'action d'un 
acide gras. — Gomme nous l'avons dit plus haut, ce trai- 
tement par l'acide gras, s'il n'est pas suivi d'un séjour de 
30 à 50 minutes dans l'eau de mer hypertonique, détermine 
la mort rapide de l'œuf. Ordinairement, il se produit une 
division du noyau, et même, si la température est très 
basse (au-dessous de 10°), une ou plusieurs divisions cel- 
lulaires, mais bientôt suivies d'une destruction. J'ai trouvé 
qu'on peut éviter ou retarder beaucoup cette destruction et 
cette mort rapide de Tœuf traité par l'acide en le mettant 
dans de l'eau de mer qui ne contienne pas d'oxygène ou qui 
contienne une trace de cyanure de K. Ces faits amènent 
à penser que la formation artificielle de la membrane suffit 
pour provoquer, dans l'œuf, l'accélération des processus 
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d'oxydation qui est la condition de la synthèse de la chro- 
matine et du développement, — mais que ces processus 
aboutissent, dans la circonstance, à la production de subs- 
tances toxiques qui déterminent la destruction de Tœuf 
d'autant plus rite que la température est plus élevée. (Si 
la température est assez basse, Toeuf peut subir uae série 
de segmentations avant de mourir.) Ces substances toxiques 
semblent être des produits d'oxydation, puisque le manque 
d'oxygène empêche la destruction de Tœuf. 

En d'autres termes, la formation artificielle de la i^em- 
brane par l'acide provoque l'accélération des oxydations 
qui est nécessaire pour le développement ; mais, s'il n'y a 
pas de traitement ultérieur, ces oxydations prennent des 
directions fausses et aboutissent à la mort de l'œuf. Si au 
contraire, on traite ensuite les œufs par l'eau de mer hyper- 
tonique, pendant 30 à 50 minute», les oxydations sont 
orientées dans les voies normales et l'œuf peut se déve- 
lopper noiNnaalement. Il faut signaler qu'ici encore, l'eau 
de mer hypertonique, pour produire cet effet, doit contenir 
de l'oxygène libre. 

Enfin, connaissons-nous des faits qui nous permettent de 
penser que la formation de membrane qui résulte de la 
pénétration du spermatozoïde ait la même signification que 
celle qui résulte de l'action des acides? — L'hiver dernier, 
le D"" Kupelwieser a découvert, dans mon laboratoire, 
qu'en chauffant jusqu'à 80*^ ou 100® des spermatoM)ïde» 
d'Echinodermes ou même de Mollusques, on peut en obtenir 
un extrait qui provoque la formation d'une membrane ciiez 
les ovules d'oursin. Ces œufs se comportent, à tous égards, 
comme ceux chez lesquels la formation de la membrane 
a été provoquée par un acide gras. Au bout de 2 ou 3 heures, 
ils forment une figure de karyokinèse et subissent ensuite 
une destruction qui, à la température du laboratoire, est 
rapidement complète. 

Mais si, après avoir obtenu la formation delà membrane 
par cet extrait de spermatozoïde, on traite ensuite tes 
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œufs par Teau de mer faypertonique, pendant 30 à 50 mi- 
nutes, ils se développent. 

Ces fails éveillent Tidée que l'action développante du 
spermatozoïde pourrait bien n'être pas simple, et com- 
prendre en réalité deux processus différents : 

1® La formation de la membrane (ou le processus interne 
qui la détermine). Ce premier processus suffit pour déter- 
miner l'accélération des oxydations et par suite le déve- 
loppement ; 

2** L'orientation des processus d'oxydation dans des voies 
normales : second résultat qui est peut-être obtenu par 
l'action d'une autre substance, apportée par le spermato- 
zoïde dans l'ovule (1).] 

(1) [Addition de r auteur à la traduction française, 1906.] 
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DIXIEME LEÇON 
DE rHËRËDITË 

l. — La détermination du type spécifique dans 

LES CELLULES SEXUELLES, 

Le spermatozoïde n'a pas seulement une action « déve- 
loppante » ou fécondante : il est aussi un agent d'hérédité^ 
il fait passer les caractères paternels aux descendants. 
Dans le spermatozoïde comme dans Tovule existent cer7 
taines substances, — ou, d'une façon générale, certaines 
conditions, — qui nous permettent de prévoir l'espèce de 
la plante ou de l'animal qui naîtra d'un œuf fécondé, quand 
nous connaissons celle du spermatozoïde et de l'ovule. 
C'est cette relation que nous nommons hérédité. Les expé- 
riences de parthénogenèse artificielle ou de fécondation 
chimique autorisent à penser que l'action fécondante et le 
transfert des caractères héréditaires sont liés à des élé- 
ments différents du spermatozoïde ; Jes plus récentes de 
ces expériences montrent même que le processus qui déter- 
mine le développement n'est pas nécessairement simple, 
puisque, chez l'ovule d'oursin, la formation de la membrane 
et les phénomènes ultérieurs peuvent être obtenus séparé- 
ment. 

O. Hertwig définissait, il y a vingt ans, le processus 
de la fécondation comme consistant dans la fusion du 
noyau du spermatozoïde et de celui de l'ovule. Cette fusion 
peut avoir de l'importance au point de vue de l'hérédité ; 

LOFB * 21 
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mais on ne voit pas comment elle pourrait déterminer les 
processus du développement. Les expériences de parthé- 
nogenèse artificielle montrent nettement qu'un développe- 
ment peut se produire sans noyau spermatique. 

D'autre part, les expériences de mérogonie^ dont les 
commencements datent précisément d'O. et R. Hertwig, 
ont montré que le sp^rpiatozoïde peut provoquer un déve- 
loppement sans le concours du noyau de l'ovule. En effet, 
un fragment de Tovule, ne couten^nt pas de noyau, peut 
être amené, si un spermatozoïde y pénètre, à se développer 
en un embryon. Nous verrons plus tard que Boveri a tiré 
parti de ce fait- pour montrer que le noyau seul transfère 
les caractères héréditaires. Delage a fait à ce sujet des 
expériences très étendues chez des Echinodermes, des 
Annélides, des Mollusques (1) ; il a montré que, si on 
découpe le protoplasma de l'ovule et qu'on obtienne ainsi 
des fragments non nucléés, la pénétration d'un spermato- 
zoïde de la même espèce suffit pour que ces fragments se 
segmentent et se développent en embryons. — 11 a établi, 
de plus, que ceci ne se produit que si le fragment de pro- 
toplasma fécondé provient d'un ovule mûr, ce qui prouve 
bien que les phénomènes de maturation de l'ovule n'inté- 
ressent pas seulement le noyau, mais aussi le protoplasma. 
— Il y a donc ici une action développante du spermatozoïde, 
sans fusion de deux noyaux. 

Cette fusion des deux noyaux peut n'être aussi qu'un 
aspect très extérieur des processus d'hérédité. Le problème 
véritable consiste, ici encore, à trouver les conditions qui 
font sortir, de l'union de l'ovule et du spermatozoïde, des 
organismes doués de propriétés morphologiques et phy- 
siologiques bien déterminées, et on peut affirmer, presque 
à coup sûr, que ces conditions apparaîtront comme étant, 
en dernière analyse, de nature chimique ou physico-chi- 
mique. 

(1) DfitAtt.E, Arch, de Zool. expérim,, vol. VII, p. 383, 1899, 
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Dans les expériences qui auront pour abjet de nbus 
rendre maître des processus d'hérédité ; nous devrons avoir 
présent à Tesprit que Tinfluence des deux cellules sexuelles 
n'est pas égale au début du développement. 

Pour les premiers stades du développement, Tovule 
semble être entièrement prépondérant, au moins dans les 
cas où sa masse est un multiple élevé de celle du spermato- 
zoïde. Si on féconde un ovule d'oursin avec un spermato- 
zoïde d'étoile de mer, on obtient une larve d'oursin typique 
et non une larve d'étoile de mer. L'expérience, ici, peut être 
faite d'une façon décisive, parce que, après le stade gas- 
trula, l'oursin et l'étoile de mer prennent une forme lar- 
vaire très distincte : pluteus chez Toursin, bipinnaria chez 
l'étoile de mer. J'ai donc observé que la larve hybride 
qu'on obtient en fécondant l'ovule d'oursin par un sperma- 
tozoïde d'étoile de mer prend toujours la forme pluteus et 
jamais la forme bipinnaria (1). — Des expériences sur 
l'hybridisation d'espèces plus rapprochées, telles que celles 
de Driesch, Vernon, etc., sur différentes espèces d'oursins, 
ont mis en lumière le même fait. — C. O. Whitman, en 
étudiant les hybrides des pigeons, a constaté que la durée 
de l'incubation est déterminée exclusivement par l'espèce 
de l'ovule et non par celle du spermatozoïde. On comprend 
que, rincubation correspondant à une série de transforma* 
tions des matières de l'ovule, sa durée dépende avant tout, 
à température égale, de la masse et de la composition 
chimique initiale de l'ovule. 

Si on considère l'adulte, il semble, au contraire, que le 
spermatozoïde et l'ovule aient une part égale au transfert 
des caractères héréditaires. Mendel n'a pu trouver aueune 
différence entre les hybrides de deux espèces végétales a et 
6, en comparant ceux qui provenaient du pollen de a et 
des ovules de b et ceux qui provenaient du pollen de 6 et 
des ovules de a. On peut admettre qu'aussitôt que la 

(1) LoEB, art. cil. 
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partie du corps de la jeune plante ou du jeune animal qui 
a été formée par assimilation l'emporte pour la masse sur 
celle qui provient directement de l'ovule, la prépondérance 
de l'ovule disparaît. 

Nous ne savons pas, jusqu'à présent, quelles sont, dans 
les cellules sexuelles, les conditions qui déterminent l'hé- 
rédité. Il est permis de penser qu'elles sont de nature chi- 
mique. Existe-t-il, dans l'ovule et dans le spermatozoïde, 
des substances variant d'un terme à l'autre de la série 
animale, en rapport avec la diversité des espèces ? La 
partie du spermatozoïde qui est la plus importante par la 
masse, la « tête » du spermatozoïde, se compose d'un sel 
dont l'acide est l'acide nucléinique, tandis que Télément 
basique est représenté, chez certains poissons et chez 
l'étoile de mer, par la protamine,chez d'autres formes, par 
des histones, substances assez voisines de la protamine. 
Pour pouvoir dire si c'est l'acide nucléinique ou la prota^ 
mine qui est le facteur important pour l'hérédité, il fau- 
drait savoir si, dans les espèces où le noyau du sperma- 
tozoïde contient de la protamine au lieu d'histone, le noyau 
de l'ovule contient également de la protamine : car, du 
moment que l'ovule et le spermatozoïde ont une part égale 
dans l'hérédité de l'animal adulte, les substances qui 
jouent un rôle à ce point de vue doivent se retrouver iden- 
tiques chez les deux. Je ne sais pas si cette question est 
résolue d'une façon définitive; mais, d'après ce que nous 
savons jusqu'ici, il ne semble pas qu'il y ait de protamine 
dans le noyau de l'ovule. D'autre part, il semble qu'il y 
ait bien plus de variétés isomères d'acide nucléinique que 
de protamine ou d'histones. Si bien que l'acide nucléinique 
a peut-être pour l'hérédité plus d'importance que la pro- 
tamine ou les histones. Mais il n'est pas nécessaire de sup- 
poser qu'une substance unique décide de l'hérédité. Peut- 
être les substances qui interviennent sont-elles plutôt des 
combinaisons ou même des mélanges très complexes. 
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Avec les nucléines, on trouve dans le spermatozoïde des 
albumines et des globulines, — plutôt, à vrai dire, dans 
la « queue » que dans la « tête » ; on trouve encore dans 
la « queue » de la lécithine, de la cholestérine, de la 
graisse. Mais dans la « tête », il semble qu'il y ait aussi 
une substance contenant du fer ; Miescher s'occupait 
d'isoler cette substance, lorsqu'il mourut prématurément. 
Comme la « tête » du spermatozoïde est beaucoup plus 
volumineuse que la « queue », et qu'elle prend part au 
développement de Tœuf auquel elle fournit son « noyau 
spermatique », tandis que le sort de la « queue *> est diffi- 
cile à préciser, Boveri a énoncé l'idée que, dans Povule 
aussi, le noyau seul et non le protoplasma joue un rôle 
dans Phérédité. Pour vérifier cette hypothèse, il a fait 
Texpérience très intéressante qui consiste à féconder un 
fragment non nueléé de l'ovule d'un oursin par un sper- 
matozoïde d'un oursin d'une autre espèce. Si l'hypothèse 
était juste, on devait voir se développer, à la suite de cette 
expérience, non une forme hybride, mais une larve pré- 
sentant uniquement des caractères paternels. Il n'est pas 
nécessaire de faire remarquer que l'exécution de ces expé- 
riences offre de grandes difficultés de technique. Boveri, 
d'après celles qu'il a faites jusqu'ici, croit que la fécon- 
dation de fragments d'ovule non nucléés de Sphœrechinus 
par des spermatozoïdes d'Echinus peut aboutir à des plu- 
teus typiques d'Echinus ; pourtant, il ne considère pas la 
question comme définitivement résolue (1). — D'après mes 
expériences sur la fécondation d'ovules d'oursin par des 
spermatozoïdes d'étoile de mer, je suis porté à admettre 
qu'il est difficile de trancher la question dans le sens de 
Boveri, au moins en ce qui concerne les premiers stades 
du développement, car les formes de ces premiers stades 
semblent être déterminées uniquement par l'ovule et non 
par le spermatozoïde. 

(l) Boveri, xXrch. f. Enlwickelungsmech., vol. II, p. 394, 1896. 
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Qu'il y ait lieu de substituer, dans ces questions, le 
point de vue physico-chimique au point de vue purement 
cytologique, c'est ce qui ressort, en particulier, des tra- 
vaux de Landois sur la transfusion du sang. On croyait 
autrefois que, dans les cas de pertes de sang abondantes, 
on pouvait sauver la vie du sujet en lui injectant le sang 
d'un animal. Les expériences de Landois montrèrent qu'en 
procédant aiasi, on obtient le plus souvent une destruction 
des globwles rouges du sang injecté, 11 étudia systémati- 
quement le phénomène et trouva que son intensité est dans 
un rapport remarquable avec la parenté des animaux. Il 
formule ainsi ce résultat : «... les animaux les plus 
rapprochés dans la série par leurs caractères anato- 
miques sont aussi ceux dont le sang se ressemble le 
plus, en ce sens que, si on fait la transfusion de l'un 
à l'autre, la vitesse de destruction du sang injecté est mi- 
nimum. 

« Ainsi la transfusion pourrait être un moyen pour 
reconnaître, dans les cas douteux, la parenté des animaux. 
De simples variétés peuvent échanger leur sang, des espèces 
très voisines ne détruisent que très lentement le sang in- 
jecté, et en supportent de grandes quantités ; mais, plus les 
animaux sont éloignés dans la série, plus les réactions aux- 
quelles donne lieu le sang étranger sont violentes, et plus 
faibles les quantités de ce sang que les animaux suppor- 
tent dans leurs veines (1). » 

La destruction des globules rouges d'un animal par 
le sang d'un autre animal est, naturellement, déterminée 
par des conditions chimiques ou physico-chimiques. Les 
expériences de Landois montrent donc que les différences 
entre les espèces sont proportionnelles à des différences 
chimiques ou physico-chimiques dans la composition de 
leur sang. — Récemment, cette idée a été reprise par 



(1) Landois, Die Transfusion des Blutes. Leipzig, 1876, p. 289. 
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Friedenthal (1), Gmnbaum, Nuttall (2), avec la méttede 
nouvelle découverte par Bordet et connue sous le nom de 
« réaction des précipitines ». Si on injecte plusieurs fois à 
un animal d'une espèce donnée, — par exemple à un 
lapin, — du sérum d'un animal d'une autre espèce, il 
suffit, ensuite, d'ajouter une petite quantité du sang de 
cette dernière espèce au sérum de ce lapin pour obtenir 
une précipitation» Le sang d'espèces Voisines de celle 
dont on a. injecté le sahg provoquera la même réaction 
dans le sérum du lapin. P'riedenthal et Nuttall ont tiré 
parti de cette réaction pour déterminer le degré de parenté 
de diflérents animaux! Nuttall a trouvé, par exemple, que 
si on injecte à un l&pin du sérum de chien, le sérum du 
lapin donne une précipitation avec le sang de huit 
Canidés différents, mais non avec celui d'aucune autre 
espèce. 

Ces expériences expliquent peut-être la mortalité si 
élevée que j'ai observée chez les hybrides d'oursin et 
d'étoile de, mer. Il Semble que le spermatozoïde d'étoile de 
mer, en tnême temps qu'il exerce sur l'ovule d'oursin une 
action « développante », y introduise des substances ou, 
d'une façon plus générale, des conditions qui ont sur l'ovule 
une action toxique (3). Ne serait-ce pas une circonstance de 
ce genre qui mettrait une limite à la possibilité d'obtenir 
des hybrides entre espèces éloignées ? c'est ce que des 
expériences nouvelles pourraient seules nous apprendre. 

Parmi les naturalistes qui ont été amenés par l'influence 
de Darwin à étudier le mécanisme de l'hérédité, s'est 
trouvé Gregor Mendel, dont le travail a été méconnu pen- 
dant plus de trente anS, avant d'être arraché à l'oubli par 

(1) Friedenthal, Engelmanns Archiv^ p. 494, 1901. — Berliner klinisch- 
iherapeutische Wocfienschrift, 1904. 

(2) Nuttall, Blood Immunify and Blood Relationship. Cambridge, 
1904. 

(3) LoEB, Pflugers Archiv, vol. CIV, p. 325, 1904. 
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de Vries. Mendel a fait toute une série d'expériences sur 
le croisement de différentes espèces de Pois^ qui ne se 
distinguent que par rapport à un seul caractère (1). Il a 
trouvé que les hybrides de la premier 3 génération n'occu- 
paient jamais, par rapport à ce caractère critique, une 
position intermédiaire entre celles des deux parents, mais 
toujours une position identique à celle de l'un des deux. 
Le caractère critique qui est ainsi hérité est appelé par 
lui « dominant », celui qui n^est pas hérité est appelé 
« récessif ». D'après Mendel, le caractère dominant peut 
être transmis aussi bien par le spermatozoïde que par 
l'ovule. 

Si ensuite onféconde lesuns par les autres ces hybrides de 
la première génération, il n'y a plus uniformité par rapport 
au carâotère critique : une partie des hybrides de la seconde 
génération présente le caractère critique sous la forme 
« dominante », l'autre partie le présente sous la forme 
« récessive » . Si l'expérience porte sur un nombre très grand 
d'individus, on observe que ceux qui possèdent le carac- 
tère récessif sont à ceux qui possèdent le caractère domi- 
nant dans le rapport de 1 à 3 environ. L'explication très 
plausible que Mendel donne de ce fait est la suivante : les 
hybrides de la première génération forment des cellules 
sexuelles de deux sortes, les unes appartenant à la forme 
« récessive » et les autres à la forme « dominante ». Si 
on féconde entre eux les individus de cette génération, il 
est vraisembable que les ovules et les grains de pollen mis 
en présence seront : 

une fois sur quatre, également « récessifs ». 

une fois — , également « dominants ». 

deux fois — , l'un « récessif » et l'autre « domi- 
nant ». Dans le premier cas seulement, les produits de la 
fécondation doivent avoir le caractère « récessif » ; dans 



(1) Mendel, Versuche uber Pflanzenhybriden. Ostwalds Klassiker, vol. 
CXXI. 
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les trois derniers cas, ils doivent avoir le caractère « domi- 
nant ». Cette hypothèse expliquerait donc le rapport 
numérique observé. 

Mendel a prouvé, en poussant plus loin ses expériences, 
que cette hypothèse est exacte. Si elle est vraie, on doit 
s'attendre à ce que le croisement entre individus « récessifs » 
de la seconde génération produiee uniquement des indivi- 
dus « récessifs » ; c'est en effet ce qui a lieu. La théorie 
de Mendel s'est encore vérifiée par d'autres conséquences, 
dans le détail desquelles nous ne pouvons pas entrer ici. 

Si maintenant nous admettons, comme de Vries l'a déjà 
supposé, que les conditions qui déterminent l'hérédité dans 
les cas de ce genre sont de nature chimique, nous pouvons 
peut-être dire que, si nous croisons deux formes de pois 
qui ne se distinguent que par un caractère, chacune des 
cellules sexuelles de l'hybride ne contient qu'une seule 
des deux substances critiques. 

Nous n'avons parlé jusqu'ici que de formes se distin- 
guant par rapport à un seul caractère. Mendel s'est 
demandé aussi si le croisement d^espèces distinctes par 
rapport à deux ou à plusieurs caractères pouvait donner 
des résultats réguliers. Il a constaté que, dans ces con- 
ditions, les hybrides de la première génération et leurs 
produits se comportent comme s'il y avait une substance 
spéciale pour chaque caractère, sans que ces différentes 
substances paraissent s'influencer <m réagir les unes sur 
les autres. Pour chaque caractère se vérifient les règles 
établies par Mendel pour le croisement des formes dis- 
tinctes par un seul caractère. Ainsi, lorsqu'il existe, chez 
les plantes qui servent de point de départ à l'expérience, 
plusieurs caractères critiques, il se forme chez leurs 
hybrides autant d'espèces différentes de cellules sexuelles 
qu'il y a de substances héréditaires différentes. Si ensuite 
on croise entre eux ces hybrides, on peut obtenir toutes 
sortes de combinaisons entre deux de ces substances. Men- 
del a trouvé que, si on emploie une quantité suffisante de 
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pollen, les résultats concordent exactement avec les règles 
du calcul des probabilités. 

Nous citerons, comme exemples des caractères critiques 
sur lesquels ont porté les expériences de Mendel : 

1** La forme des graines mûres, qui peuvent être rondes 
ou prismatiques. La forme ronde est « dominante », la 
forme prismatique « récessive ». 

2** La couleur de l'albumen de la graine (endosperme), 
qui peut être, dans la graine mûre, jaune pâle ou vert. 
La couleur jaune est « dominante », la couleur verte est 
« récessive ». 

3® La couleur de Tenveloppe de la graine, qui peut être 
blanche, — et alors les fleurs sont blanches, ou gris brun, 
— et alors les fleurs sont violettes. Les fleurs violettes 
et les graines à tégument gris brun sont « dominantes », 
les fleurs et les graines à tégument blanc sont « réces- 
sives ». 

II résulte incontestablement des expériences de Mendel 
lui-même et des nombreuses expériences qui vérifient sa 
théorie que, pour chacun de ces caractères, une condition 
spéciale est réalisée dans Tovule et dans le grain de pollen. 
Cette condition est-elle de nature morphologique ou chi- 
mique ? Nous admettrons ici provisoirement qu'elle est de 
nature chimique. — En appliquant ce que nous disons ici 
d'an caractère à tous les caractères, nous sommes 
amenés à admettre que la cellule sexuelle mûre d'un animal 
contient un « déterminant » pour chacun de ses caractères, 
et que tous ces « déterminants », ou du moins une partie 
d'entre eux, peuvent se juxtaposer sans agir les uns sur 
les autres. Cette hypothèse répond à la conception de 
l'hérédité qui résulte des expériences de de Vries. Nous 
sommes même obligés d'admettre, puisque les caractères 
« récessifs » sont hérités comme les caractères « domi- 
nants », qu'il y a dans les cellules geriïiinales des « déter- 
minants » pour des caractères qui pourront n'apparaître 
jamais chez les descendants. Le problème se pose ainsi 
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pour la biologie de déterminer avec précision les caractères 
qui sont représentés chacun par une combinaison hérédi- 
taire spéciale dans les cellules germinales. 

Au nombre des caractères héréditaires, nous trouvons 
les instincts. Comment la théorie de Mendel peut-elle 
s'appliquer aux instincts ? D'après moi, l'analyse des 
instincts en tropismes permet de comprendre leur carac- 
tère héréditaire. Si Théliotropisme, par exemple, résulte 
de la présence de certaines substances photo-sensitives, 
on peut admettre qu'une substance de ce genre est déjà 
déterminée dans les cellules sexuelles. On s'expliquerait 
ainsi le caractère héréditaire des instincts qui dérivent de 
l'héliotropisme (1). 

De Vries, qui a été amené par ses propres expériences à 
mettre en lumière la théorie de Mendel, a montré qu'elle 
ne s'applique qu'à une partie des cas de croisement. La 
théorie se vérifie pour tous les cas où les cellules sexuelles 
des deux parents contiennent également les combinaisons 
héréditaires correspondant aux caractères en présence : 
de Vries appelle les croisements de ce genre « croisements 
bisexuels ». — Mais il y a toute une série de cas dans 
lesquels on n'obtient pas, comme dans le cas de Mendel, 
une séparation des caractères critiques entre deux espèces 
de cellules sexuelles : on voit se former, au contraire, une 
race de métis constante. De Vries pense qu'il s'agit alors 
de croisements dans lesquels certains caractères d'un des 
parents ne sont pas représentés, même d*une façon latente, 
dans les produits sexuels de l'autre : il les appelle « croi- 
ments unisexuels ». C'est précisément ce dernier genre 
de croisements qui est utilisé par les éleveurs pour pro- 
duire des races nouvelles constantes. Le mécanisme de 
ces croisements est encore très mal expliqué : on n'a pas 

(1) LoEB, The Heredihj of Inslincîs, The Monisi, 1897. 
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rions distincts. La valeur de ce critérium résulte de l'évo- 
lution du chorion, dans le détail de laquelle nous ne pou- 
vons entrer. On a donc constaté que, dans tous les cas où 
les jumeaux sont enveloppés dans le même chorion, leur 
sexe est le même. Ce fait semble bien indiquer que le sexe 
de Tembryon était déterminé avant qu'eût lieu la fragmen- 
tation de Tœuf. Comme, d'autre part, toutes les données 
expérimentales semblent montrer que cette fragmentation 
est d'autant plus facile à obtenir que l'œuf est moins 
avancé dans son développement, il résulte de là que le 
sexe de l'embryon est déterminé très tôt d'une manière 
définitive. 

Il y a même des observations qui montrent que chez 
certains animaux le sexe est déterminé dans l'ovule non 
fécondé. C'est le cas, par exemple, des pucerons (Aphides). 
Tant que la température est assez élevée et l'humidité 
suffisante (ou, peut-être, tant que la plante sur laquelle 
ils vivent est dans un état favorable) — ils ne pro- 
duisent que des femelles. Il semble donc qu'ici le sexe 
soit déterminé d'une façon absolue par l'ovule, puisqu'il 
n'y a jamais de mâles. Mais si on abaisse la température 
ou qu'on diminue l'humidité (ou si on modifie l'état chi- 
mique de la plante), on voit apparaître des mâles et des 
femelles qui bientôt s'accouplent. Les femelles qui ont été 
fécondées, au lieu de produire immédiatement de nou- 
velles générations vivantes, pondent des œufs desquels 
sortent plus tard des femelles. Le sexe paraît donc bien 
être déterminé, ici, dans l'ovule non encore fécondé. 

Le cas des abeilles est encore plus significatif. La reine 
n'est fécondée qu'une fois ; elle conserve les spermato- 
zoïdes du mâle dans son réceptacle séminal et les œufs, 
au moment d'être pondus, peuvent être ou n'être pas fé- 
condés. Nous avons déjà dit comment Dzierzon a démontré 
que les œufs qui ne sont pas fécondés donnent uniquement 
des mâles. Les œufs qui sont fécondés, au contraire, 
donnent des femelles : reines et ouvrières. 
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Lenhossék (1) émet Tidée que? le sexe, dans ce dernier 
cas, pourrait être déterminé dans l'ovule non fécondé : il 
y aurait ainsi des ovules femelles et des ovules mâles, et 
les spermatozoïdes, pour une raison quelconque, ne péné- 
treraient pas dans ces derniers. Cette hypothèse peut se 
concevoir à la rigueur ; mais il y a une difficulté, qui con- 
siste à expliquer pourquoi de vieilles reines, dont le ré- 
ceptacle séminal ne contient plus de spermatozoïdes, et de 
jeunes reines qu'on a empêchées de s'accoupler ne pondent 
que des œufs mâles. 11 faudrait admettre que les femelles 
placées dans ces conditions pondent aussi des œufs 
femelles, mais que ces œufs, ne pouvant se développer 
parthénogénétiquement, se détruisent : fait qui n^a pas 
été observé, que je sache, chez les abeilles. 

Mais il y a certainement des cas dans lesquels une 
femelle pond deux espèces d'œufs, les uns donnant des 
femelles, des autres des mâles. Korschelt a fait connaître 
un cas de ce genre. Il a observé qu'il existe chez Dinophi^ 
lus apatris (Turbellariés) deux espèces d'œufs : « les uns 
sont assez volumineux, ovales, d'aspect trouble et opaque, 
à cause des granulations vitellines qu'ils contiennent ; les 
autres, moins nombreux, sont notablement plus petits, 
transparents et clairs. Les spermatozoïdes du mâle fé- 
condent les ovules alors quHls sont encore dans le corps 
de la femelle ; ensuite, la femelle laisse échapper les œufs 
fécondés dans Teau de mer, enveloppés par deux, trois, ou 
en plus grand nombre encore dans un cocon délicat. Kor- 
schelt, en séparant les œufs fécondés des deux sortes, a 
pu établir que les plus gros donnent des femelles, les plus 
petits des mâles (2). » Les mâles de cette espèce sont 
beaucoup plus petits que les femelles, et la différence de 
grosseur des deux espèces d*œufs est dans un rapport 
évident avec celle des sexes adultes. 

(1) Lenhossék, Das Problem der geschlechsts-besiimmenden Ursachen, 
léna, 1903. 

(2) Cité d'après Lenhossék, loc. cil. 
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Lenhossok et d'autres ont cherché à généraliser cette 
observation de Korschelt. Mais je crois que le petit 
nombre des faits dont nous disposons nous interdit de le 
faire. Tout ce que nous pouvons dire, c'est que, chez cer- 
taines formes, comme chez Dinophilus apatris, le sexe est 
déterminé dans Tovule non encore fécondé. 

Chez certains insectes, — Hémiptères et Orthoptères, 
— on a découvert que chaque mâle possède deux espèces 
de spermatozoïdes, en nQmbreégal. Ces deux espèces de 
spermatozoïdes se distinguent par le caractère suivant : ou 
bien Tune contient un chromosome de plus que l'autre, — 
ou bien le chromosome en question est présent chez les 
deux espèces de spermatozoïdes, mais il est plus gros 
chez Tune que chez Tautre. 

Comme ces animaux ne possèdent qu'une seule espèce 
d'ovules, on peut se demander si le sexe de l'embryon n'est 
pas déterminé, ici, par le spermatozoïde. 

L'existence de ces deux espèces de spermatozoïdes a 
été découvert par Henking. Jl a observé qu'une moitié des 
spermatozoïdes de Pyrrhocoris (Hémiptères) possède un 
élément qui manque à l'autre moitié, et qu'il a considéré 
comme un nucléole. Montgomery a montré plus tard que 
ce soi-disant nucléole est un chromosome. Enfin, Mac Clung 
a montré que ce chromosome accessoire se retrouve dans 
la moitié des spermatozoïdes de tous les individus mâles, 
chez certains Orthoptères, et il a émis le premier l'idée 
que ce phénomène pouvait être en rapport avec la déter- 
mination du sexe. Etant donnée l'importance de la ques- 
tion, il peut être intéressant de citer textuellement le rai- 
sonnement par lequel il arrive à cette conclusion. « C'est 
un fait important, et sur lequel tous les observateurs sont 
d'accord, que la présence du chromosome accessoire chez 
la moitié des spermatozoïdes seulement. Si nous admettons 
que la substance chromatique joue un rôle essentiel au 
point de vue de l'hérédité, nous devons nous attendre à 
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trouver, parmi les descendants, deux espèces d'individus, 
en nombre égal, et présentant des différences de structure 
accentuées. Or, il n'y a que les caractères sexuels qui 
répartissent ainsi les individus d'une génération en deux 
groupes égaux et bien définis : nous sommes donc amenés 
à conclure que le chromosome accessoire est en rapport avec 
la détermination du sexe (1). » 

Mac Clung inclinait à penser que les spermatozoïdes qui 
possèdent le chromosome accessoire donnent naissance 
à des mâles. Ses observations ont été reprises récemment 
par E. B. Wilson (2), et il semble, d*après les travaux de 
ce dernier, qu'il y ait de bonnes raisons de croire, au con- 
traire, que les œufs fécondés par ces spermatozoïdes pro- 
duisent des femelles. 

Si nous considérons l'ensemble des faits connus relati- 
vement à la détermination du sexe, on voit se distinguer 
trois types. 

1° Chez certains animaux, il y a deux sortes d'ovules : 
les uns donnent des mâles, les autres des femelles. C'est 
le cas des animaux parthénogénétiques tels que les pu- 
cerons. 

2** Chez d'autres, il n'y a qu'une sorte d'ovules, mais il 
y a deux sortes de spermatozoïdes, dont l'une produit des 
mâles et l'autre des femelles. C'est le cas des Hémiptères 
et des Orthoptères. 

3® Enfin, chez un troisième groupe d'animaux, il semble 
n'y avoir qu'une seule espèce d'ovules et une seule espèce 
de spermatozoïdes. Les ovules qui se développent parthé- 
nogénétiquement produisent l'un des deux sexes ; ceux 
qui sont fécondés produisent l'autre. C'est ce qui se pro- 
duit chez les abeilles, les fourmis et les guêpes sociales. 
Les œufs non fécondés, — par exemple, ceux des jeunes 

(1) Mac Clung, The accessory Chromosom: Sex déterminant 1 Biolo- 
gical Bulletin, vol. III, p. 43, 1902. 

(2) E. B. Wilson, Science, vol. XXII, p. 500, 1905. 
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ouvrières, — donnent des mâles ; les œufs fécondés don- 
nent des femelles. Il semble que, chez ces animaux, Tin- 
fluence du spermatozoïde l'emporte sur la prédisposition 
de l'ovule. 

D'une façon générale, la recherche des conditions déter- 
minantes du sexe est entrée maintenant dans la période 
scientifique. La quasi-égalité numérique des mâles et des 
femelles dans beaucoup d'espèces, — notamment dansTes-^ 
pèce humaine, — a donné lieu à toutes sortes de consi- 
dérations mystiques. Or, nous voyons que chez les Hémip- 
tères et les Orthoptères, la série de divisions cellulaires 
qui constitue la spermatogénèse aboutit à la production d'un 
nombre égal de spermatozoïdes « mâles » et « femelles ». 
Si maintenant nous supposons que ces deux espèces de 
spermatozoïdes, — étant en nombre égal, — rencontrent 
une seule espèce d'ovules (ou invepsement), nous compren- 
drons qu'il suffise de considérer une quantité suffisante des 
produits de cette fécondation pour trouver les deux sexes 
également représentés. 

D'après ce que nous venons de dire, on doit s'attendre 
à ce que toutes les tentatives pour déterminer le sexe d'un 
embryon en agissant sur rembryon lui-même donnent un 
résultat négatif. Les faits connus jusqu'ici semblent bien 
montrer qu'il en est réellement ainsi. Born et d'autres ont 
bien avancé qu'on pouvait, en alimentant convenablement 
des têtards ou des larves de mouche, déterminer le sexe 
des grenouilles ou des mouches ; mais ces assertions ont 
été reconnues fausses. Ici encore, le sexe est déterminé 
entièrement dansToeuf oupeu après la fécondation. 

Maupas et Nussbaum ont essayé de déterminer le sexe 
en agissant non plus sur le développement de l'embryon 
lui-même, mais sur celui de la mère. Ces expériences ont 
porté sur un Rotifère, Hydatina senta. — D'après Nuss- 
baum, la femelle de cette espèce pond deux, sortes d'œufs, 
de taille inégale. Les plus volumineux donnent uniquement 

LOEB 22 
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des femelles, les plus petits donnent des mâles et des 
femelles. Nussbaum a trouvé que la même femelle ne pond 
jamais que des œufs exclusivement mâles ou exclusivement 
femelles et que le mode de nutrition de la jeune femelle 
immédiatement après son éclosion détermine le sexe des 
œufs qu'elle pondra (1). — Maupas avait déjà trouvé qu'à 
une température élevée (26** à 28**) on obtient des mâles ; 
à une température relativement basse (14** à 15®), des 
femelles. Il admettait que la température agit d'une manière 
indirecte, en modifiant la nutrition (les températures élevées 
étant les moins favorables). — Peut-être le cas des puce- 
rons, dont nous avons parlé plus haut, doit-il être rapproché 
de ces observations. 

Les deux sexes ne se distinguent pas seulement par la 
structure de leurs organes sexuels, mais aussi par leurs 
(c caractères sexuels secondaires ». Par exemple, chez les 
papillons, les antennes des mâles et celles des femelles 
diffèrent. Ces caractères sexuels secondaires sont-ils déter- 
minés dans l'œuf aussi tôt que les caractères sexuels pri- 
maires ? Si tel était le cas, on devrait constater que la cas- 
tration précoce, par exemple à Tétat larvaire, n'empêche 
pas l'apparition des caractères sexuels secondaires. C'est 
en effet ce que l'expérience semble montrer. Oudemans a 
extirpé les glandes sexuelles de chenilles d'Ocneria dis^ 
par et il a trouvé les glandes sexuelles secondaires com- 
plètement développées chez le papillon. Le professeur 
Kellogg, de l'Université de Stanford, m'a communiqué 
qu'il a châtré des chenilles de ver à soie très jeunes et 
n'en a pas moins observé, chez le papillon, un développe- 
ment normal des caractères sexuels secondaires. Ces expé- 
riences semblent donc s'accorder avec l'hypothèse d'après 
laquelle les organes sexuels secondaires seraient ébauchés 



(1) Cité d'après Herdst, Formalive Relie in der iierischen Ontogenèse. 
Leipzig, 1901, 
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à une époque très précoce du développement de Tembryon, 
peut-être en même temps que les organes sexuels pri- 
maires. 

On rencontre chez les Insectes des hermaphrodites qui 
possèdent d*un côté un testicule, de Tautre un ovaire. On 
a observé que, chez ces individus, les caractères sexuels 
secondaires, tels que ceux des antennes, étaient ceux d'un 
mâle du côté du testicule, et ceux d'une femelle du côté de 
Tovaire. 

Crampton a greffé sur le corps de papillons femelles, à 
Tétat de chrysalides, des têtes de mâles, et inversement. 
Les caractères sexuels secondaires dé la tête ne sont pas 
modifiés à la suite de cette opération. A vrai dire, on peut 
objecter qu'il s'agit là d'une stade auquel les caractères 
sexuels secondaires sont déjà acquis d'une façon défini- 
tive. 

Chez l'homme, toute une série de caractères sexuels 
secondaires se développent avec la puberté. Or, il est cer- 
tain que la castration, précédant la puberté, empêche l'ap- 
parition de certains de ces caractères, tels que la mue de la 
voix chez les jeunes garçons. Il y a donc deux espèces de 
caractères sexuels secondaires, dont les uns sont déter- 
minés très tôt, peut-être dans l'œuf, et les autres beau- 
coup plus tard. C'est là un sujet qui demande de nouvelles 
expériences. 

III. — Structure de l'oeuf et hérédité. 

La forme du corps et les instincts sont transmis par les 
cellules sexuelles. Par conséquent, on est obligé de choisir 
entre deux hypothèses : ou bien admettre que l'ovule ou le 
spermatozoïde possède une structure d'une complexité voi- 
sine de celle de l'adulte, — ou bien se représenter le déve- 
loppement de l'embryon comme se produisant d'une manière 
qui dispense d'admettre cette structure compliquée. 
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Si nous examinons la structure d'un œuf vivant d'étoile 
de mer ou d'oursin, nous trouvons que la plus grande par- 
tie de son contenu est liquide. Si nous soumettons cet œuf 
à une pression modérée, — par exemple, en appuyant sur 
la lamelle couvre-objet, — nous voyons son enveloppe 
éclater et le contenu liquide s'écouler lentement dans Peau 
de mer. Le noyau lui-même semble être liquide, au moins 
en partie. D'autre part, il y a, assurément, des inclusions 
solides. Mais la manière dont ces inclusions se déplacent 
lors de la division du noyau et de la cellule ne permet pas 
d'accepter l'idée d'une structure aussi complexe que celle 
de l'animal différencié. 

il faut donc bien nous convaincre que l'hérédité des 
caractères ne suppose pas une structure morphologique 
compliquée de l'œuf. En ce qui concerne les instincts, nous 
connaissons déjà les raisons qui permettent de se passer 
de cette hypothèse. Les instincts les plus compliqués 
peuvent être décomposés en tropismes et en réflexes 
simples; le caractère héréditaire de ces tropismes peut 
s'expliquer par la présence de substances chimiques parti- 
culières dans l'œuf, ou, en tout cas, n'oblige pas à lui 
attribuer une structure compliquée. Nous allons montrer 
que cette hypothèse est également inutile par rapport à la 
structure et à la forme du corps. 

Beaucoup d'œufs, au moment d'être fécondés, se com- 
posent essentiellement de substances liquides ; leur struc- 
ture ne peut donc consister que dans la juxtaposition d'un 
petit nombre de phases. Cependant il est certain que la 
différenciation progressive de l'embryon a son point de 
départ dans Tœuf. On a souvent supposé implicitement 
que le processus de la différenciation morphologique com- 
mence au moment de la fécondation ou au moment de la 
première division cellulaire. Ce n'est pas exact. La seg- 
mentation de l'œuf en plusieurs cellules ne semble avoir 
que peu ou point de rapports directs avec la différenciation 
de la forme du corps ; si on veut avoir un exemple frappant 
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de ce fait, oa n'a qu'à se rappeler que les œufs du Chaetop- 
terus, traités par les méthodes de la parthénogenèse artifi- 
cielle, peuvent se transformer en trochophor^s ciliées sans 
subir de division cellulaire (observation faite par moi-même 
et par F. Lillie). La division cellulaire semble avoir une 
signification bien plutôt physiologique que morphologique. 
Nous verrons plus loin qu'en réalité, le commencement de 
la différenciation morphologique de Toeuf est antérieur à la 
fécondation. Ce fait n'a rien qui doive surprendre. L'ovule 
non fécondé est déjà un organisme qui vit et se différencie, 
et il n'y a pas lieu d'être surpris que différentes espèces 
d'ovules puissent avoir atteint, au moment de la fécon- 
dation, des degrés inégaux de différenciation. C'est ainsi 
que, chez les différents vertébrés, le système nerveux peut 
être plus ou moins développé au moment de la naissance 
ou de Téclosion. 

Le développement de Tembryon se compose d'une série 
de processus chimiques ou physico-chimiques; mais sur le 
détail de ces phénomènes nous n'avons jusqu'ici que peu de 
données. Il faut attribuer d'autant plus de prix à la décou- 
verte de Herbst, qui a constaté que l'addition des sels de 
lithium à l'eau de mer modifie la forme des larves d'our- 
sin dans un sens déterminé (1). — Les connaissances sys- 
tématiques que nous possédons jusqu'ici sur le développe- 
ment sont, pour la plupart, d'ordre morphologique : elles se 
rattachent à une idée de His qui pensait que les différentes 
régions du corps de l'embryon étaient déjà déterminées 
dans l'ovule. Cette idée est connue dans la littérature 
scientifique sous le nom de « principe de la délimitation 
des aires formatrices * ». Roux a été le premier à la sou- 
mettre à un contrôle expérimental. Il détruisait, dans 
des œufs de grenouille arrivés au stade, l'un des deux 
blastomères : il crut constater, dans ces conditions, que la 



(1) Herbst, Arch. f. Enlwickelungsmech., vol. II, 1896. 
* Prinzip der organbildenden Keînibezirke, 
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le non détruite formait une moitié d'embryon. Les 
riences de Roux (1) ont suscité beaucoup de recherches, 
aussi beaucoup de controverses, d'autant que les 
nences sur Toeuf de grenouille sont difficiles et corn- 
ées. Driesch a réalisé un progrès notable en choisis- 
pour contrôler le principe de His, des œufs d'inver- 
s, et, tout d'abord, des œufs d'oursin (2). Driesch a 
ré que si on isole un blastomère de Tœuf d'oursin 
6 au slade-2 ou au stade-4, le blastomère isolé devient 
Jastula, une gastrula, et enfin un pluteus complet^ et 
on développement est tout à fait semblable à celui de 
demeuré entier, 
le peut pas être question d'expliquer ce développe- 





loyau Mjmbrane Noyau Membrane 

et 37. — CH'^ufs d'Arhacia dont la membrane a éclaté et laisse écouler 
le proloplasma. 

par une régénération des blastomères perdus, 
ie l'a voulu Roux. — On sait comment se produit le 
oppcment d'un œuf normal ; il se divise successive- 
en 2, /i, 8, 16 cellules, et ainsi de suite, et ces cel- 
s'ordonnentde manière à former une sphère creuse, la 
lia. A la surface externe de la blastula se forment des 
dont les mouvements permettent aux larves de nager, 
ite il se produit, en un point de cette sphère, une 
plication de cellules qui, dans les conditions normales, 
,it à une invagination de cette région à l'intérieur de 

loux, Gesammelie Ahhandlungen iïher Enlwickelungsmechanik, 

y, 1895. 

RiESCH, Zeilschrifl f. wissentsch. Zoologie, vol. LUI, 1891. 
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la sphère. Ces cellules invaginées forment une couche 
nouvelle à Tintérieur de la sphère, qui désormais se com- 
pose de deux couches : Tectoderme et l'endoderme. Ce der- 
nier contient les ferments digestifs, et c'est lui qui forme 
plus tard le canal digestif. D'autres cellules qui appa- 
raissent ensuite — les cellules du mésenchyme — se 
groupent sur certains points et forment le squelette. Ce 
dernier processus semble consister dans une sécrétion de 
carbonate de chaux par les cellules du mésenchyme. — 
Toute cette série de phénomènes se reproduit à peu 
près exactement quand une cellule isolée du stade-4 se 
développe jusqu'à devenir un pluteus. 

J'ai déjà signalé dans une des leçons précédentes que 




FiG. 38 et 39. — Transformation des œufs d'Arbacia des figures 36 et 37 en 

blastulas. 

des œufs d'oursin (Arbacia) transportés, immédiatement 
après la fécondation, dans de l'eau de mer assez diluée (1), 
absorbent de l'eau et éclatent. Une partie du protoplasme 
s'écoule au dehors de la membrane, et il se forme une 
double sphère (fig. 36 et 37). Si ensuite on reporte ces 
œufs à temps dans de l'eau de mer normale, ils se déve- 
loppent. Lorsque la fente de la membrane est trop étroite 
(fig. 37), il se forme ordinairement deux embryons, parce 
que les cellules qui se trouvent au niveau de la fente se 
rejoignent et séparent en deux la cavité de la blastula 

(1) Eau de mer et eau distillée à parties égales. ~ Ces expériences 
réussissent bien sur Arbacia ; avec Strongylocentrolus, il est moins 
facile d'obtenir l'éclatement de la membrane et l'écoulement du 
protoplasma. 
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(fîg. 39). Mais si elle est assez large (fig. 36), on obtient 
une blastula unique, en forme de 8 (fig. 38), et qui ensuite 
redevient sphérique, probablement par suite de la pres- 
sion du liquide intra-blastulaire. Et il se forme ainsi un 
pluteus unique, généralement normal. Si Tœuf avait une 
structure compliquée, des œufs ainsi déformés devraient 
donner naissance à des fragments d'embryons ou à 
des pluteus déformés, ce qui n'est généralement pas le 
cas. 

Driesch a réussi à obtenir la fusion d'œufs d'oursin 
fécondés. Dans une partie des cas, deux œufs ainsi fu- 
sionnés donnent un pluteus unique, de taille supérieure à 
la normale (1). Un tel résultat serait inexplicable si Tœuf 
possédait une structure compliquée, déterminée par les 
relations de position de parties solides. 

Zur Strassen a observé que, chez un Nématode parasite, 
FAscaris, on voit se former de même des embryons géants, 
sans intervention extérieure, à la suite de la fusion de 
deux, œufs contigus (2). — J'ai observé moi-même que le 
même fait se produit chez l'étoile de mer (Asterias) et 
chez une Annélide (Chsetopterus). 

Il est très important de remarquer que, chez les larves 
qui proviennent d'un fragment d'un œuf ou, au contraire, 
de deux œufs fusionnés, les différents organes, — par 
exemple, le squelette, le tube digestif, — sont proportion- 
nellement plus petits ou plus grands que chez les embryons 
normaux. Ces faits s'accordent avec l'hypothèse d'une 
structure simple, résultant de la superposition de plusieurs 
phases liquides, et constituant le point de départ chimique 
de la genèse des organes, mais non avec l'hypothèse d'une 
structure compliquée, produit par la différenciation d'élé- 
ments figurés solides. 

D'après Boveri, l'œuf d'oursin (Strongylocentrotus li- 



(1) Driesch, Arch. f. Enîwickelungsmech., vol. X, p. 411, 1900. 

(2) Zur Strassen, Arch. /*. Entwickelungsmech., vol. VII, 1898. 
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vidus) présente une structure qui se marque à Textérieur 
par un anneau pigmenté (fig. 6). Le protoplasma de Tœuf 
se compose, d'après lui, de trois masses régulièrement 
superposées : deux occupant les deux pôles, et le troisième 
formant la zone médiane pigmentée. Au stade-4, chaque 
cellule présente encore cette disposition en zones ; mais 
au stade-8, certaines cellules ne contiennent déjà plus 
toutes les zones. Peut-être faut-il, pour que des frag- 
ments de Tœuf puissent donner lieu à un embryon complet, 
qu'ils contiennent une quantité suffisante des matières de 
chaque zone. On s'expliquerait ainsi qu'on ne puisse, en 
général, obtenir de pluteus complets qu'avec des fragments 
représentant environ le quart de la masse de l'œuf; au- 
dessous de cette limite, les trois sortes de matériaux né- 
cessaires au développement ne se trouvent plus réunis, — 
Quant à l'origine de la différenciation signalée par Boveri, 
^ j'ai observé chez une Ophiure que les ovules, à l'intérieur 
de l'organisme, sont supportés par les branches d'un tissu 
ramifié, à la façon des raisins d'une grappe, et que, si on 
les détache, la région de chaque ovule qui était adhérente 
à son pédoncule reste longtemps reconnaissable à son 
manque de pigment. Peut-être, chez d'autres Echino- 
dermes, la structure de Tœuf a-t-elle une origine aussi 
simple. 

Si nous considérons comme exacte la description de 
Boveri, il semble résulter, en tout cas, des observations 
de Driesch que les couches superposées de Boveri ne 
peuvent être que des phases liquides. Car si cette sorte 
de structure a quelque importance pour les relations de 
symétrie de Tembryon, il faut, pour que la fusion de deux 
œufs donne naissance à un embryon géant, que les par- 
ties équivalentes des deux œufs se réunissent ensemble. 
Si nous prenons deux verres contenant chacun de l'huile et 
de l'eau et que nous réunissions leur contenu, nous obte- 
nons un système comprenant les deux mêmes phases, cha- 
cune d'elles en volume double. Au contraire, on voit mal 
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comment ce résultat pourrait être obtenu avec des masses 
solides. 

11 est certain que les éléments morphologiques qui font 
leur apparition au cours du développement, tels que le 
squelette, ne sont déterminés dans Tœuf d'oursin fraîche- 
ment fécondé que d'une façon chimique, et non morpho- 
logique. Le squelette se forme aux endroits où se trouvent 
certaines grandes cellules, les cellules du mésenchyme. 
Ces cellules se réunissent en certains points de la gas- 
trula. Quels sont les facteurs qui déterminent leur grou- 
pement ? nous ne le savons pas encore précisément. Herbst 
et Driesch supposent que c'est un tropisme qui amène 
ainsi ces cellules en des régions déterminées de Tem- 
bryon. Le cas serait analogue à celui des chromato- 
phores du sac vitellin du Fundulus, qui viennent se placer 
autour des vaisseaux sanguins et déterminent ainsi une 
certaine pigmentation chez Tembryon. — Une fois les cel- 
lules du mésenchyme groupées, elles forment le squelette en 
sécrétant du carbonate de calcium. Il faut, pour cela, que la 
solution dans laquelle sont les animaux contienne un peu de 
bicarbonate de chaux. Le bicarbonate dissous est absorbé 
par les cellules et sécrété ensuite sous forme de carbonate 
insoluble. Tout changement dans la composition du mi- 
lieu qui est de nature à diminuer l'activité des cellules 
du mésenchyme arrête en même temps la formation du 
squelette. Ainsi s'explique un fait paradoxal que j'ai cons- 
taté plusieurs fois : en augmentant la concentration des sels 
de calcium dans l'eau de mer, en ralentit ou on arrête la 
formation du squelette. A partir d'une certaine limite, 
action de ces sels est toxique. Il en est d'ailleurs de même 
des autres seh contenus dans l'eau de mer : si leur concen- 
tration dépasse une certaine limite, ils ont une action toxique 
et arrêtent la formation du squelette (1). — Il n'y a pas 

(1) Dans les maladies qui arrêtent la formation des os, — chez 
Thomme par exemple, — il s'agit probablement d'un affaiblissement 
des ostéoblasles, et non d'un défaut de sels de chaux. 
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dans tout cela la moindre raison d'admettre que la forme 
du squelette et le squelette lui-même soient déterminés 
d'avance dans l'œuf. Le squelette résulte des propriétés 
physico-chimiques des cellules du mésenchyme. Quant à 
l'œuf, il suffit qu'il contienne des substances de nature 
à déterminer, directement ou indirectement, la formation 
des cellules du mésenchyme. 

La situation des noyaux dans l'œuf segmenté ne semble 
pas avoir non plus d'influence décisive sur l'évolution mor- 
phologique de l'embryon. Driesch a vu que des œufs 
d'oursin, aplatis entre un porte-objet et un couvre-objet, 
se segmentent d'une façon qui n'est pas tout à fait normale : 
les noyaux des blastomères occupent d'autres positions que 
dans les conditions normales. Pourtant ces œufs finissent 
par former des pluteus normaux. — De même, les œufs 
qu'on a fait séjourner quelque temps dans de l'eau de 
mer dont on a élevé la concentration, et qu'on remet 
ensuite dans de l'eau de mer normale, a^ segmentent en 
général d'une façon anormale. Et cependant ils peuvent, 
s'ils n'ont pas séjourné trop longtemps dans la solution 
concentrée, donner naissance à des embryons normaux. — 
Toutes ces observations portent à admettre que l'œuf ne 
possède pas le même degré de complexité que le pluteus 
ou, à plus forte raison, que l'animal adulte. 

Chez les larves des oursins ou des Echinodermes en 
général, le protoplasma est d'une viscosité relativement 
faible ; les blastomères peuvent se déplacer facilement. Il 
se peut qu'une différence dans le degré de viscosité ou de 
solidité du protoplasma soit la cause des résultats diffé- 
rents qu'on obtient avec d'autres espèces. . 

Les Gténophores, tels que Béroé, possèdent une structure 
très simple : à la surface extérieure du corps se trouvent 
huit rangées longitudinales de cils. Ghun, et, plus tard, 
Driesch, Morgan, Fischel ont trouvé que si on sépare les 
deux premiers blastomères, chacun forme un individu avec 
quatre rangées de cils. Fischel a même pu montrer que, si 
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on partage les œufs en plusieurs fragments, et que chacun 
de ces fragments se développe, le nombre total <ies rangées 
de cils des larves ne dépasse pas huit (1). — On a donc 
l'impression que le nombre et la position des rangées de cils 
sont déterminés dans Tœuf des Cténophores. Peut-être cette 
détermination précoce témoigne-t-elle simplement que 
Toeuf possède une consistance solide déjà voisine de celle 
de l'adulte. Il suffirait pour cela que certains des éléments 
de l'œuf, notamment à sa surface, fussent à Tétat de gel, 
comme chez Tadulte (2). 

Chez les Mollusques, les relations générales de symétrie 
du corps semblent aussi être déterminées dans Tœuf. On 
sait qu'il y a des Gastéropodes à coquille dextre et des 
Gastéropodes à coquille sénestre. La Limnée est un 
exemple de Gastéropode à coquille dextre, la Planorbe 
est un exemple de Gastéropode à coquille sénestre. On 
avait déjà observé que chez les Gastéropodes à coquille 
dextre, la segmentation de Tœuf se fait d'une manière 
asymétrique : l'œuf étant convena'blement orienté, la seg- 
mentation a lieu suivant une spirale autour de son axe 
Crampton (3) et Kofoid (4) ont trouvé indépendamment 
l'un de l'autre que chez les Gastéropodes à coquille sénestre, 
la direction de la spirale de segmentation est inverse de 
celle des Gastéropodes à coquille dextre. L'asymétrie du 
corps est donc ici préformée dans l'œuf. Les conditions qui 
la déterminent peuvent être des conditions physiques très 
simples (5). 

E. B. Wilson a signalé récemment une différenciation 
encore plus profonde chez des Annélides et des Mollus- 

(1) FiscHEL, Arch. f. Eniwickelungsmech.y vol. VI, 1897. 

(2) 11 serait intéressant de savoir si on peut obtenir, chez les Cté- 
nophores, la fusion de deux œufs et la formation d'un embryon 
unique. ^Je présume que cela doit être, en tout cas, beaucoup plus 
difficile que chez l'oursin. 

(3) Crampton, Ann. New-York Acad. of Science^ 1894. 

(4; KoFOiD, Proceed, Amer. Acad, Arts and Science^ vol. XXIX, 1894. 
(5) Comp. CoNKUN, Analomischer Anzeiger^ vol. XXIII, p. 577, 1903. 
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ques (1). — Wilson isole les deux premières blastomères 
de Lanice (Annélides). Ces deux blastomères sont de taille 
inégale. Si on détruit Tun d'eux, celui qui reste se seg- 
mente d'abord normalement, comme s'il faisait encore 
partie d'un embryon complet. Mais dans la suite du déve- 
loppement apparaissent des différences. 

La plus grosse des deux cellules donne une larve segmen- 
tée dont le tronc est presque entièrement normal, mais dont 
la tête est incomplète. Dans les cas observés par Wilson, 
la tête est plus ou moins asymétrique; elle ne possède 
qu'un œil au lieu de deux. La plus petite des deux cellules 
ne forme ni tronc m métamères. Mais elle ne forme pas 
non plus une tête normale : les larves auxquelles elle 
donne naissance n'ont pas d'yeux. — Wilson conclut de 
ces faits que tous les matériaux du tronc sont contenus 
dans la plus grosse des deux cellules. Mais ils ne per- 
mettent pas de prétendre que l'œuf contienne une « mo- 
saïque » représentant tout le corps, puisque la grosse 
cellule produit tout de même une tête asymétrique avec 
un œil et que la petite cellule forme une tête, mais sans 
yeux. 

Nous n'entrerons pas plus avant dans le détail des 
recherches auxquelles a donné lieu cet ordre de problèmes. 
Les travaux de Boveri, de Chabry, de Conklin,de Driesch, 
d'O. Hertwig, de Morgan, de Pflûger, de Roux, d'Oscar 
Schultze, de Whitman, de Wilson ont créé là toute une 
nouvelle embryologie. Nous n'en avons parlé qu'autant 
qu'il était nécessaire pour montrer que ces phénomènes ne 
sont pas inaccessibles aux procédés de la dhimie physique. 
Même dans les cas où existe dans l'œuf la « préformation » 
la plus grande, il ne s'agit encore que d'une différen- 
ciation relativement simple, dont le degré de complexité ne 



(l) E. B. Wilson, Science, vol. XX, p. 478, 1904. — Journal of Ex- 
périmental Zoology, vol. I, p. 1, 1904. 
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dépasse pas celui d'un système de deux ou trois phases 
(liquides, solides, ou solides et liquides). Là-dessus se pro- 
duit une série de processus chimiques, qui aboutit à une 
différenciation plus grande — et que les biologistes 
devront étudier plus complètement. 

En présence des résultats de la parthénogenèse artifi- 
cielle, on s'est souvent demandé s'il ne serait pas possible 
d'obtenir un embryon avec un spermatozoïde tout seul, 
sans ovule, — en cultivant, par exemple, le spermatozoïde 
dans un milieu nutritif convenable. Je me suis moi-même 
posé souvent cette question, mais je suis arrivé à me con- 
vaincre que les faits cités dans les deux dernières leçons 
condamnent à un échec les tentatives qu'on peut faire dans 
cette direction. Il est certain aujourd'hui que la structure 
primitive de l'embryon est déterminée par l'ovule, et que le 
spermatozoïde n'intervient, dans les premiers stades du déve- 
loppement, que par son action « développante » et non 
comme facteur de caractères héréditaires. Rappelons-nous, 
en effet, que l'ovule possède une structure, qui détermine, 
tout au moins, les axes principaux et les relations princi- 
pales de symétrie de l'embryon. L'ovule ne fournit pas 
seulement au spermatozoïde un milieu nutritif; il ne lui 
fournit pas seulement du protoplasma vivant, mais bien 
du protoplasma différencié ; si simple que soit cette diffé- 
renciation, elle est le point de départ de celle de 1 em- 
bryon. 

L'idée que le spermatozoïde pourrait, à lui seul, former 
un embryon, est née des conceptions de Weismann sur 
l'importance exclusive du noyau pour le développement et 
l'hérédité; or on voit de plus en plus aujourd'hui que ce 
qu'il peut y avoir de « préformation » dans l'ovule ne 
réside pas dans le noyau, mais dans le protoplasma. 
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IV. — L'auto-régulation de la reproduction. 

Nous avons défini les êtres vivants : des machines qui 
s'entretiennent elles-mêmes et produisent de nouvelles ma- 
chines de leur espèce. Les conditions qui déterminent une 
régulation automatique de ce dernier phénomène, en dépit 
de leur grande importance, sont encore presque inconnues. 

Boveri, par exemple, expose qu'à une période très pré- 
coce de la vie embryonnaire, une partie de la substance 
de l'œuf est mise de côté pour servir au développement des 
glandes sexuelles de l'individu. Tandis que le reste de 
l'œuf se transforme en organes différents, cette partie 
reste ce qu'elle était, c'est-à-dire de la substance embryon- 
naire ; mais, en même temps, sa masse augmente. 

Gomment est obtenu ce dernier résultat? nous ne le 
savons pas. Les seules recherches précises^ sur ce point, 
sont celles de Miescher sur le saumon (1). - — On sait que les 
saumons, à la saison du frai, quittent TOcéan et remontent 
les fleuves. Au commencement de cette migration, leurs 
testicules et leurs ovaires sont peu développés^ leur mus- 
culature est très puissante. Le testicule, pendant l'hiver, 
ne représente souvent que de 1/1000® à 1/700^ du poids du 
corps ; quelques mois après, le poids du testicule est 
d'environ 5 p. 100 du poids du corps. Chez les femelles, 
le rapport du poids de Tovaire à celui du corps est encore 
plus considérable. Or, d'après Miescher, les saumons, 
pendant leur séjour dans l'eau douce, — ou, du moins, 
ceux qu'il a étudiés à Baie dans ces conditions, — ne 
prennent point ou presque point de nourriture. Où les 
ovaires et les testicules prennent-ils de quoi s'accroître ? 
Miescher a observé que ce sont les muscles dorsaux du 
saumon qui fournissent les matériaux nécessaires à cette 
croissance. Les substances albuminoïdes de ces muscles 

(1) Miescher, Histochemische und physiol. Arbeiten. Leipzig, 1897. 
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se liquéfient, entrent dans le courant sanguin, et sont dis- 
tribuées ainsi aux organes, tout comme les substances 
nutritives qui proviennent des aliments. Pour une raison 
que nous ignorons, les glandes génitales enlèvent au sang 
une plus grande quantité de ces substances que ne le font 
les autres organes (1). — Miescher signale, en outre, une 
différence entre les organes mâles et les organes femelles. 
Dans les glandes mâles, Talbumine qui est enlevée au sang 
est, en partie, décomposée en produits tels que la prota- 
mine, la guanine, la sarcine, qui s'accumulent dans les 
spermatozoïdes. Dans les glandes femelles, au contraire, 
Talbumine du sang ne se décompose pas : elle est employée 
à constituer la substance des ovules, dont la masse l'em- 
porte de beaucoup sur celle des spermatozoïdes. 

Miescher considère comme important le fait qu'il a pu 
constater chez le saumon ; mais il indique lui-même que le 
mode de formation des produits sexuels ne doit pas dépendre 
de l'origine de Talbumine employée. Il est très probable 
qu'en réalité, cette albumine est fournie le plus souvent 
par les aliments, et le cas étudié par Miescher n'est sans 
doute qu'une exception. L'idée qu'un organe peut servir 
de nourriture à un autre n'en garde pas moins sa valeur : 
aussi rappellerons-nous l'hypothèse que fait Miescher sur 
la cause de la disparation de la musculature du dos. Il 
admet que l'état d'inanition du saumon diminue le tonus 
des vaisseaux et, par là, ralentit la circulation. La circula- 
tion étant ralentie, l'apport d'oxygène aux cellules est insuf- 
fisant. Or nous savons par les travaux de Pasteur que le 
manque d'oxygène augmente l'activité fermentatrice des 
cellules de levure. Miescher suppose que la même condition 

(1) Peut-être ces albuminoïdes qui circulent avec le sang diffusent- 
ils plus rapidement dans les glandes génitales; peut-être y sont- 
ils transformés immédiatement en substances insolubles, auxquelles 
viendrait s'ajouter, continuellement, une nouvelle quantité d'albumine 
liquide. — Peut-être les glandes génitales, à ce moment, s'enri- 
chissent-elles en fernaents capables de faire la synthèse des globu- 
lines en combinaisons d'un poids moléculaire élevé. 
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augmente l'activité hydrolytique du muscle, et détermine 
ainsi une sorte d'auto-digestion, qui fait passer la sub- 
stance musculaire dans la circulation. 

D'autres mécanismes automatiques assurent la rencontre 
des cellules sexuelles mâles et de l'ovule. Ceux-ci sont 
relativement clairs, car ils constituent, comme nous l'avons 
déjà indiqué plus haut, des formes spéciales de tropismes. 
— Prouvons par un exemple que l'accouplement, c'est-à- 
dire l'acte par lequel le mâle saisit et retient la femelle, 
rentre aussi dans la catégorie des tropismes. Chez les 
Gammarides, le mâle saisit la femelle par le dos et nage 
avec elle pendant plusieurs jours. Le mâle seul exécute des 
mouvements ; la femelle est portée passivement par le 
mâle qui la tient contre sa face ventrale. S. J. Holmes a 
recherché les conditions de cette réaction (1). II a trouvé 
que le mâle n'est pas attiré à distance par la femelle ; il 
s'empare d'elle seulement quand il la rencontre ; c'est une 
réaction stéréotropique. Holmes a constaté, en effet, que 
des mâles rendus aveugles ou privés de leurs premières 
antennes (organes olfactifs) s'emparent des lemelles aussi 
bien que les mâles normaux. D'autre part, si on met les 
femelles dans le même vase que les mâles, mais en les en 
séparant par un fin treillage en fil de fer, les mâles ne 
s'occupent pas d'elles le moins du monde. Enfin, les mâles 
saisissent aussi d'autres mâles, quand ils viennent à les 
rencontrer. La seule différence, c'est que, dans les con- 
ditions normales, chacun des deux mâles cherchant à s'em- 
parer de l'autre, aucun des deux n'y réussit. Mais Holmes 
a observé que si on enlève à certains mâles les appendices 
àl'aide desquels ils se défendent, les mâles normaux peuvent 
saisir- ces mâles mutilés et les porter pendant plusieurs 
heures. Pourtant ils finissent par les laisser tomber. Pour- 
quoi les mâles portent-ils les femelles plus longtemps que 

(1) S. J. Holmes, Biological Bulleliriy vol. V, p. 288, 1903. 

LOEB 23 
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ces mâles mutilés ? Holmes répond en faisant remarquer 
que les femelles réagissent aux excitations tactiles tout 
autrement que les mâles. Quand une femelle rencontre un 
autre Gammarus, mâle ou femelle, elle se replie sur elle- 
même et reste passive. Si l'autre animal est un mâle, il 
saisit la femelle et l'emporte, et la femelle reste, immobile, 
sauf les mouvements respiratoires. Si Fanimal qui ren- 
contre une femelle est également une femelle, elles ne 
cherchent pas à se saisir ; l'excitation tactile une fois éteinte, 
toutes deux recommencent à nager et s'éloignent l'une de 
l'autre. — L'accouplement résulte donc, ici, d'une diffé- 
rence dans l'excitabilité des deux sexes par rapport au 
contact et du développement particulier de cette excitabi- 
lité à l'époque de la maturité sexuelle. 
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ONZIEME LEÇON 
LA RÉGÉNÉRATION 

I. — Hypothèse de Sachs sur la formation 

DES ORGANES. 

L'analyse sciontifrque du développement embryonnaire 
est rendue particulièrement difficile par les petites dimen- 
sions de l'espace dans lequel se forment simultanément 
les différents organes. Il me semble, en conséquence, qu'il 
y aurait intérêt pour la physiologie à étudier la formation 
des organes dans les cas de régénération, plutôt encore 
que chez Tëmbryon. On sait que, chez beaucoup de plantes 
et d'animaux, un organe qu'on enlève est remplacé par un 
organe semblable : c'est ce fait que nous désignons sous 
le nom de régénération. Nous pouvons ainsi étudier les 
conditions de formation de chaque organe considéré isolé- 
ment, et éviter les difficultés qui s'opposent à cette étude 
chez l'embryon. Aussi voyons-nous que la seule hypothèse 
relative à ce problème qui puisse être appelée scientifique 
(au sens que la physique et la chimie permettent d'attribuer 
à ce mot) , celle de Sachs, est précisément sortie de l'étude 
des phénomènes de régénération. 

Sachs (1) admet comme une chose évidente que les dif- 

fl) Sachs, Stoff and Form der Pflanzenorganey Arbeilen des bot. 
Instit. Wiirzburg, vol. II, 1880. — Gesammelte Abhandlungen iiber 
P/lanzenphi/siologie, vol. II, p. 1159. Leipzig, 1892. 
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férences morphologiques des organes doivent être pré- 
cédées par des différences de constitution chimique, et que 
ces différences chimiques sont la cause des différences 
de structure. Comme preuve à l'appui de cette idée, il 
rappelle ses expériences sur Tinfluence de la lumière sur 
la formation des fleurs. Si on prend, par exemple, des 
pieds de Tropœolum majus au printemps, et qu'on les 
mette à l'obscurité (ce qui arrête l'assimilation), les boutons 
floraux déjà formés ne se développent pas. Au contraire, 
ces mêmes pieds à l'obscurité produisent de longues tiges 
étiolées. Sachs conclut de là avec raison que, s'il ne 
s'agissait que de la quantité, et non de la qualité des ma- 
tériaux qui circulent dans la plante, ces pieds de Tropœo- 
lum devraient former des fleurs, car la masse des matériaux 
employés pour la formation des tiges est de beaucoup supé- 
rieure à celle qui aurait été nécessaire pour la formation des 
fleurs. Ces expériences montrent donc que, sous l'influence 
de la lumière, il se forme, dans les feuilles, de petites 
quantités de certaines substances nécessaires au dévelop- 
pement des fleurs. Si on met à l'obscurité seulement le 
sommet de la tige, en laissant les feuilles à la lumière, il 
se forme des fleurs au sommet de là tige. « Ce qui manque 
aux plantes qui sont placées tout entières à l'obscurité, ce 
ne sont pas les substances organisables en général, mais 
des substances et des forces spécialement appropriées à la 
production des fleurs. » 

Ces idées sont encore vérifiées par le fait suivant : « les 
plantes à bulbe ou à tubercule, telles que la tulipe, 
l'hyacinthe, l'iris, le crocus, si on les prend au début du 
printemps et qu'on les amène à se développer à l'obscurité, 
forment, à côté de feuilles tout à fait étiolées, des fleurs 
de structure et de couleur normales. » Chez ces plantes, 
les substances qui sont nécessaires pour la formation des 
fleurs sont emmagasinées, chaque année, dans les organes 
qui contiennent les réserves et sont ainsi disponibles, au 
printemps suivant, pour la formation des fleurs. — Cette 
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hypothèse, d'après laquelle la formation des fleurs serait 
due à certaines substances spéciales, pourrait être con- 
trôlée expérimentalement; mais je ne sache pas que rien ait 
été fait jusqu'ici dans ce sens. 

Sachs généralise donc cette hypothèse et l'applique à la 
formation de tous les organes. Ce n'est pas seulement la 
quantité des substances formées, mais aussi la qualité 
spéciale de leur mélange qui deftermine la nature des 
organes. Il y a donc dans une plante, d'après Sachs, 
autant de complexes différents de substances que d'organes 
différents. On voit tout de suite que cette idée s'accorde 
très bien avec la conception de l'hérédité qui est suggérée 
par les travaux de Mendelet dedeVries. Pour exposer sa 
théorie, Sachs se sert de la comparaison suivante : « Nous 
pouvons nous représenter le processus de la formation des 
organes comme quelque chose d'analogue aux opérations 
successives qui ont lieu dans une fabrique de produits chi- 
miques : la matière brute primitive entre successivement 
dans des combinaisons chimiques diverses, jusqu'à ce qu'on 
obtienne à l'état pur le produit définitif, souvent en quan- 
tité très petite. Sans doute l'observation directe ne nous 
montre, dans les organes, que des substances toujours 
semblables à elles-mêmes, en apparence : protoplasma, 
amidon, sucres, graisses. Mais il peut y avoir entre ces 
substances des différences du genre de celles que nous 
avons indiquées plus>haut. Il se peut encore que de très 
petites quantités de certaines substances amènent d'autres 
substances, auxquelles elles sont mélangées, à s'organiser 
suivant des formes différentes. Par exemple, il semble bien 
que la formation des fleurs et des fruits dépende d'une 
accumulation progressive des phosphates qui, dans les 
conditions ordinaires, ne se rencontrent dans le sol qu'en 
très petites quantités. La plante ne commencerait à former 
des fleurs et des fruits que lorsque la proportion des phos- 
phates par rapport aux autres éléments minéraux qu'elle 
contient a dépassé une certaine valeur, ce qui peut se pro- 
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(luire aussi bien dans des conditions de nutrition très 
défavorables par ailleurs que dans les conditions les plus 
favorables. C'est ainsi qu'on peut s'expliquer, par 
exemple, que la betterave, qui, normalement, ne fleurit 
que la seconde année, fleurit souvent dès la première 
année dans un sol riche en phosphates. » 

C'est de ce point de vue que Sachs aborde le problème 
de la régénération. Supposons que nous ayons coupé un 
tronçon d'une branche de saule ; dans des conditions con- 
venables, ce tronçon forme, à son extrémité basale, 
des racines, — à son extrémité apicale, des tiges. Sachs 
pose la question suivante : « Comment se fait-il que le 
simple fait de la séparation de ce tronçon de branche pro- 
voque une néo-formation d'organes à des endroits où nor- 
malement elle n'aurait jamais eu lieu? » La réponse qu'il 
'donne est conforme au sens général de sa théorie. Duhamel 
avait admis l'existence de deux courants nourriciers dans 
les plantes : l'un qui transporte de haut en bas des sub- 
stances formatrices de la racine, l'autre qui transporte de 
bas en haut des substances formatrices de la tige. Sachs, 
à son tour, se représente les choses de la manière sui- 
vante ; « tant qu'une plante à feuilles vertes se nourrit et 
croît avec sa tige verticale, les substances particulières 
qui forment la racine descendent des feuilles, où se fait 
l'assimilation, vers le système des racines qui se trouve à 
l'extrémité inférieure de la tige ; celles qui forment la tige 
montent vers les points végétatifs de la tige et des bran- 
ches. Si on coupe un tronçon de la tige ou de la racine, 
les surfaces de section qui limitent ce tronçon s'opposent à 
ce que cette double circulation continue au delà des extré- 
mités du tronçon. » Ainsi les substances formatrices de 
la racine s'accumulent à l'extrémité basale et y produisent 
des racines ; les substances formatrices de la tige s'amas- 
sent à l'extrémité apicale et y déterminent l'apparition de 
nouvelles tiges. 

L'hypothèse de Sachs est confirmée d'une façon très 
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brillante par les phénomènes de régénération auxquels 
donnent lieu les feuilles. Les feuilles sont des fabriques 
où sont produits des sucres et peut-être encore d'autres 
substances. Ces substances, à l'état de solutions, descen- 
dent des feuilles vers la base des pétioles et de là dans la 
tige. Or, si on coupe des feuilles de fi^gro/zia, par exemple, 
il se forme des tiges et des racines à la surface de section 
basale de la feuille ; il ne se forme rien à la pointe de la 
feuille. Gœbel a fait, sur des plantes^ toute une série d'ex- 
périences frappantes, qui viennent à l'appui de l'hypothèse 
de Sachs. 

A la suite d'expériences qui vont être décrites bientôt, 
nous avons récemment, Osterhout et moi, entrepris de 
vérifier l'hypothèse de Sachs en ce qui concerne les 
branches de saule. L'écorce des branches du saule contient, 
normalement, des ébauches de tiges et des ébauches de 
racines. Dans les conditions ordinaires, ces dernières ne se 
développent pas : fait que Sachs a essayé d'expliquer d'après 
son hypothèse. Mais s'il est vrai, comme le veut Sachs, 
que les phénomènes de régénération auxquels peuvent 
donner lieu ces branches résultent d'un arrêt dans la cir- 
culation de certaines substances, on doit s'attendre à ce 
qu'une ligature agisse de la même façon qu'une section. 
Nous avons trouvé que c'est, en effet, ce qui a lieu. Si on 
fait sur une branche de saule coupée une ligature solide, 
il se forme tout d'abord des racines immédiatement au- 
dessus de la ligature et des tiges immédiatement au-dessous 
(naturellement, il se forme, en même temps, des tiges à 
l'extrémité apicale et des racines à l'extrémité basale). 
Si on maintient les branches pendant un temps assez long 
dans une atmosphère saturée de vapeur d'eau, il peut se 
former, ensuite, des tiges et des racines aux endroits les 
plus différents de la branche. En un mot, la ligature agit 
comme leferaitune section annulaire interrompant l'écorce. 



Digitized by VjOOQ IC 



L^ RÉGÉNÉRATION 



11. nÉTÉROMORPHOSË ET RÉGÉNÉRATION 

CHEZ TUBULARÏA. 





a 



Le seul moyen par lequel nous puissions espérer nous 
faire une idée claire des causes de la formation des organes 

consiste à trouver des 
méthodes qui nous per- 
mettent d'obtenir le 
développement d'un or- 
gane quelconque à un 
endroit quelconque du 
corps d'un animal. En 
général, la régénéra- 
tion consiste dans le 
remplacement de Tor- 
gane qui a été enlevé 
par un organe équiva- 
lent. Je me suis pro- 
posé, il y a dix-sept ans, 
d'arriver à remplacer 
des organes par des or- 
ganes non équivalents. 
Ces expériences d'Ae- 
téromorphose réussi- 
rent, alors, sur les 
Hydroïdes, en général, 
et sur une Ascidie. De- 
puis, on a obtenu des 
hétéromorphoses chez 
des représentants des groupes zoologiques les plus diffé- 
rentî» . 

Tubularia mesembryanthemam^ de la mer Méditerranée 
(tig. !\0) et T. crocea, de la côte de Californie, sont des 
hybroïdes dont la tige unique mesure de 2 à 6 centimètres 
de long et se termine, à son extrémité aborale, par des 




Fio. 40 et 41. - 



- Tubularia mesembryan- 
themum. 
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stolons OU des crampons, à son extrémité orale par un 
polype. Si on isole par une double section ab (fig. 41) un 
tronçon de la tige, il se forme, d'après les observations 
de AUman, un polype à l'extrémité orale du tronçon, en a, 
et un stolon à Textrémité aborale, en b. AUman dit, pour cette 
raison, que l'animal est « polarisé » : chacun des éléments 
de sa tige a une face aborale et une face orale différentes 
Tune de l'autre. — Je me suis proposé d'obtenir des hétéro- 
morphoses chez Tubularia et j'ai réussi, en effet, à trouver 
un procédé par lequel on peut provoquer à coup sûr la 
formation d'un polype à Textrémité aborale 6. Il suffît 
pour cela de planter dans le sable le tronçon ab en le 
renversant, c'est-à-dire en mettant a dans le sable. L'ex- 
trémité enfoncée dans le sable ne donne lieu à aucune 
régénération, probablement à cause du manque d'oxygène ; 
Textrémité aborale, au contraire, baignant librement dans 
Teau de mer, régénère un polype (1). En empêchant la for- 
mation d'un polype au bout oral, on la provoque au bout 
aboral : la seule condition est que ce dernier soit baigné 
librement par Teau de mer ou peut-être plutôt qu'il soit suffi- 
samment pourvu d'oxygène. — Je n'ai pas trouvé de 
méthode permettant, inversement, de provoquer la for- 
mation de racines au bout oral. 

Si on coupe un tronçon ab de Tubularia et qu'on laisse 
les deux extrémités baigner librement dans Peau de mer, 
on voit se former régulièrement un polype à l'extrémité 
orale. A l'extrémité aborale, il se forme, dans un certain 
nombre de cas, des stolons ; dans les autres cas, des polypes : 
on obtient ainsi des animaux hétéromorphes terminés par 
un polype aux deux bouts (fig. 42). Chez Tubularia crocea, 
ce résultat se produit dans 90 cas sur 100. Mais il y a une 
différence nette entre le polype oral et le polype aboral 
(juant à la vitesse de la régénération. Presque toujours. 



(1) LoEB, Uniersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tiere, 
I. Ileteromorphose. Wiirzburg, 1891. (A paru en réalité en 1890). 
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le polype oral se forme un, deux, ou plusieurs jours avant 
le polype aboral. Il y a donc, ici encore, l'indication d'une 
polarité, mais quelle est la cause de cette polarité ? On 
pourrait supposer que la partie orale de la tige contient 
certaines substances qui manquent à la partie aborale 
et qui déterminent une formation plus rapide du polype. 
Mais cette supposition est réfutée par l'expérience sui- 
vante. Soit ab (fig. 43) un tronçon isolé : par une nouvelle 
section, séparons-le en a c et en rf 6. Si les quatre surfaces 
de section sont également baignées d'eau de mer bien aérée, 
il se forme d'abord des polypes aux deux extrémités orales 
a et dy et ces deux polypes apparaissent en même temps. 




Fig. 42. — Hétéromorphose chez Tubularia. Un nouveau polype se forme à cha- 
cune des deux extrémités du tronçon ab. 

Ce n'est que plus tard que se forment les deux polypes 
aboraux c et 6, également en même temps. La même pola- 
rité appartient donc à chaque segment de la tige. 

On peut interpréter ce fait dans le sens de la théorie de 
Sachs en admettant qu'il existe dans la tige une circulation 
qui transporte certains matériaux plus tôt à la surface de 
section orale qu'à la surface de section aborale ou les en 
éloigne plus lentement. J'ai pensé qu'on pourrait vérifier 
cette hypothèse en plaçant une ligature au milieu de la 
tige, de manière à interrompre cette circulation, si elle 
existe. J'ai trouvé, en effet, que si on fait une ligature au 
moyen d*un fil de soie fin sur un tronçon isolé d'une tige de 
Tubularia et qu'on laisse les deux extrémités du tronçon 
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baigner librement dans Teau de mer, elles forment un 
polype à peu près en même temps (i). — Godlewski a été 
conduit, par d'autres raisons que moi et d'une façon indé- 
pendante, à faire cette expérience de la 
ligature, et il a obtenu le même résultat (2). 

J'avais déjà montré dans mon premier 
travail que, si on empêche la formation 
d'un polype à l'extrémité orale, on obtient 
la formation d'un polype à l'extrémité 
aborale. On peut donc se représenter qu'il 
existe dans la tige une sorte de courant 
circulatoire, transportant du bout aboral 
vers le bout oral certains matériaux né- 
cessaires à la formation des polypes. Il est 
certain, en effet, que l'ensemble de la tige [ [ Ç 

contient de quoi former plus d'un polype à (1 CC 

la fois, puisque, si on la coupe en plu- 
sieurs petits tronçons, chacun de ces tron- 
çons régénère un polype à son extrémité 
orale avec la vitesse ordinaire. On ^est 

donc conduit à admettre qu'un courant — [4 h 

circulatoire enlève constamment à l'extré- 
mité aborale certains matériaux. On s'ex- 
pliquerait ainsi les résultats qu'on obtient 
en empêchant la formation du polype au 
bout oral, ou en faisant une ligature au fig 43. 

milieu de la tige. 

Peut-on montrer, maintenant, qu'il y a réellement une 
circulation, et, par suite, une accumulation de matériaux 
à l'endroit où se forme le polype ? La tige de Tubularia 
est creuse à l'intérieur : une cloison longitudinale, qui la 
parcourt dans le sens de la longueur, y sépare deux cavités, 
(jui ne communiquent qu'aux deux extrémités. Des mou- 
vements vibratiles de l'endothélium font circuler le liquide 

(1) LoEB, Pflîigers ArchiVy vol. Cil, p. 152, 1904. 

(2) Godlewski, Arch. f. Enlwickelungsmech., vol. XVIII, p. 111, 1904. 
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qui remplit les deux cavités, et le courant est dirigé, d'un 
côte de la cloison, vers le polype, de l'autre côté, vers la 
racine. Dans ce courant circulatoire sont compris des gra- 
nules pigmentés, rouges ou jaunes, qui proviennent de 
Tendothélium. Ces granules représentent-ils des pigments 
respiratoires, c'est-à-dire porteurs d'oxygène, comme 
l'hémoglobine ? On peut le suppposer ; mais la chose n'est 
pas démontrée. — Or, si on isole un tronçon d'une tige de 
Tubularia, on observe que le pigment s'accumule tout 
d'abord en plus grande quantité à l'extrémité où va être 
formé le polype. Par d'autres expériences, on peut montrer 
que, d'une façon plus générale, la formation d'un polype à 
un endroit quelconque de la tige est précédée d'une accu- 
mulation de pigment au même endroit. On ne peut pas 
démontrer que les granules pigmentaires soient ici les 
substances formatrices spécifiques que suppose la théorie 
de Sachs; mais on est autorisé à l'admettre, dans une cer- 
taine mesure, par les deux faits suivants : seules, les tiges 
où il y a une circulation régénèrent, et, dans des condi- 
tions également favorables, les tiges qui contiennent beau- 
coup de pigment régénèrent plus rapidement, en général, 
que celles qui en contiennent peu. Miss Stevens a trouvé 
que ces granules pigmentaires passent dans les polypes 
nouvellement formés et sont en partie expulsés par eux; 
mais ce fait n'exclut pas, comme le croit Morgan, l'hypo- 
thèse d'une participation de ces granules à la formation 
des polypes. Ils peuvent parfaitement, avant d'être expul- 
sés, fournir de l'oxygène ou d'autres substances néces- 
saires à cette formation. Les globules rouges des animaux 
supérieurs sont aussi détruits par l'organisme. On n'en 
conclut pas pour cela qu'ils sont insignifiants. 

Cependant, il se peut aussi que le courant circulatoire 
qui intervient réellement dans la formation des polypes ne 
soit pas le courant extra-cellulaire dont nous venons de 
parler, mais un courant intra-cellulaire comme celui qui 
existe chez les plantes. 
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Il est peut-être utile de faire remarquer que la régé- 
nération du saule se distingue par une différence impor- 
tante de la régénération de Tubularia. Chez le saule, 
la régénération ne part pas de la surface de section elle- 
même : il y a simplement développement d'une ébauche 
déjà existante de racine ou de tige, au voisinage de la sur- 
face de section. Cette circonstance exclut l'idée d'une exci- 
tation produite par l'opération : l'ébauche qui se développe 
reste entourée d'un tissu intact et n'est pas touchée par 
l'instrument qui opère la section. Il ne peut donc s'agir 
que d'un changement dans la circulation ou dans l'accu- 
mulation de certaines substances, facilitant la croissance 
de la tige ou de la racine nouvelle. Chez Tubularia, au 
contraire, le polype ou la racine se forme à la surface de 
section elle-même, peut-être à cause d'un besoin d'oxy- 
gène particulièrement élevé. 

On pourrait être tenté d'admettre que la différence entre 
Tubularia et le saule consiste en ce que, chez Tubularia, 
toute cellule du corps peut être le point de départ d'un 
nouveau polype, tandis que, chez le saule, les ébauches des 
nouveaux organes sont localisées en certains points de 
Técorçe. Lorsqu'on coupe une tige de Tubularia, l'excitation 
causée par la blessure ou le contact de l'eau dé mer réveil- 
lerait les tendances sommeillant dans les cellules de la 
région blessée et détermineraient ainsi le développement 
d'un polype. Mais on peut montrer que cette hypothèse 
est complètement inexacte. Miss Bickforda fait, dans mon 
laboratoire, des expériences sur le procédé de néo-forma- 
tion des polypes et est arrivée à des résultats qui ont été. 
confirmés depuis par Driesch et par d'autres observateurs. 
Miss Bickford découpe la tige d'une Tubularia en un grand 
nombre de petits tronçons, chacun étant moins grand qu'un 
polype. Ces fragments de la tige forment à chacune de leurs 
extrémités des tentacules et une trompe buccale ; il ne se 
forme pas de tige, faute d'une quantité suffisante de maté- 
riaux. On obtient ainsi une figure qui rappelle la double 
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tête du Janus latin (fig. 44). Le processus de régénération 
s'accomplit en moins d'un jour, et miss Bickford a pu 
observer qu'il ne se produit pas par 
néo-formation proprement dite, qu'il 
n'y a pas développement des an- 
ciennes cellules en organes nou- 
veaux, mais transposition de ces 
cellules de manière à former des plis 
nouveaux, des tentacules, et trans- 
formation de certaines cellules de la 
tige en cellules glandulaires de l'es- 
tomac. Il s'agit donc, dans cette 
régénération de Tubularia, d'un 
changement de fonction et de posi- 
tion des anciens éléments. Nous ne 
^B^•crPOB"n).^-Èo::;i^! savons pas encore quelles forces la 
phose d'un petit fragment déterminent. L'existeuce d'une cir- 

de Tubularia. Polype 

double sans tige inter- culatiou paraît avoir unc importance 

médiaire. , • . i • j i 

a ce point de vue, puisque^ dans les 
tiges où il n'y a pas de circulation, il n'y a pas non plus de 
régénération. Peut-être le défaut de circulation détermine- 
t-il une pénurie d'oxygène dans les cellules. 

D'après mes expériences, la lumière et la pesanteur n'ont 
aucune influence sur les phénomènes de régénération chez 
Tubularia mesembryanthemum et Tubularia crocea. 



III. — Régénération chez les Actinies 
(Cerianthus membranaceus). 

Si on fait une section transversale incomplète dans le 
corps d'un Cerianthus au voisinage du disque buccal, 
les tentacules, placés au-dessus de la section, deviennent 
inertes. Ils pendent à la façon des feuilles flétries sur une 
plante et ne peuvent plus être étendus. La pression hydros- 
tatique qui détermine l'extension des tentacules ne peut 
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plus se produire. — Or cette pression semble être néces- 
saire, d'autre part, pour la régénération ou, plus exacte- 
teinent, pour la croissance des tentacules. En effet, 
commençons par enlever le disque buccal d'un Gerianthus, 
suivant a c (fîg. 45) : de nouveaux tentacules commencent 
à pousser à la surface de section. 
Ces tentacules poussent très len- 
tement. Faisons maintenant, pen- 
dant qu'ils sont en voie de crois- 
sance, une incision latérale dans 
le corps, en d, la croissance des 
tentacules situés au-dessus de 
cette incision s'arrête (6 c), tandis 
que les autres tentacules conti- 
nuent à croître (a 6) (1). On a ainsi 
l'impression d'un phénomène ana- 
logue au rôle que joue la turges- 
cence dans la croissance des plan- 
tes, comme je l'ai fait remarquer 
il y a plusieurs années. Chez les 
plantes, la croissance ne se pro- 
duit que si les cellules, ou les or- 
ganes, sont turgescents, c'est-à- 
dire soumis à une pression hydro- 
statique suffisante. On se repré- 
sente que la pression interne, en 
étendant la membrane de la cel- 
lule végétale, y fait apparaître de 
petites cavités, où se déposent des matériaux nouveaux. 
Même si cette dernière hypothèse ne devait pas être 
maintenue, la nécessité de la turgescence par la crois- 
sance des plantes est toujours un fait qui subsiste. C'est 
un fait également que les tentacules de Cerianthus ne peu- 




FiG. 45. — Cerianthus membr.i- 
naceus (Actinie). Par suite de 
l'incision en d, les tentacules 
situés en bc se flétrissent. 



(I) LoKB, Unlersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tiere, 
I et II. Wûrzburg, 1890 et 1891. 
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vent croître quand ils ne sont pas étendus passivement. 

Le mécanisme de cette turgescence a été éclairci, au 
moins en partie, par Child, qui a repris ces expériences sur 
Cerianthus. Chaque tentacule est un cylindre creux, dont 
la cavité se prolonge à travers la paroi du corps de TAc- 
tinio et communique avec la cavité centrale du corps. 
C'est de cette dernière que provient le liquide que contien- 
nent les tentacules. Sous la pression de ce liquide, les 
tentacules s'étendent ; ils se détendent quand le liquide 
les quitte. Si on fait une incision dans un de ces 
tubes assez près de la base du tentacule, ii ne peut plus 
y avoir de pression à son intérieur, et le tentacule es 
détend. 

Child a confirmé, d'autre part, ce que j'avais observé: 
c'est-à-dire que la régénération des tentacules de Cerian- 
thus ne se produit plus quand ils sont détendus. Il a ajouté 
à mes expériences une série de démonstrations de l'im- 
portance de l'extension des tentacules. Si on fait, par 
exemple, une incision dans le pied de l'Actinie et qu'on 
empêche les bords de la blessure de se réunir, les tentacules 
perdent leur turgescence et ne peuvent plus continuer à 
croître. 11 a même trouvé que les tentacules déjà formés 
peuvent être amenés à dégénérer à la suite de cette 
expérience (1). On a ainsi l'impression que l'extension des 
tentacules joue dans leur croissance un rôle du même genre 
que l'activité du muscle dans son hypertrophie. 

On peut rapprocher les faits observés chez Cerianthus 
de ceux que nous avons signalés chez Tubularia,en admet- 
tant que, la paroi du corps de Cerianthus étant composée 
d'une série de tubes dont chacun aboutit à un tentacule, 
chacun de ces tubes est comparable à une Tubularia. 
Chez Tubularia comme chez Cerianthus, la régénération 
commence par la fermeture de la cavité du corps au 
niveau de la blessure : c'est peut-être une augmentation 

(1) CiULD, Biological Bullelin, 1903 et 11)04. 
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de la pression hydrostatique qui, dans les deux cas, déter- 
mine ce phénomène. 

J'ai montré il y a quinze ans que, si on découpe dans la 
paroi du corps d'un Cerianthus un fragment quadrangu- 
laire a b c d (fig. 46) il ne se forme de tentacules que du 
côté a 6. La raison en 
est facile à voir : cha- 
cun des tubes dont se 
compose la paroi ne 
peut former de tenta- 
cules qu'à son extré- 
mité supérieure. 

Il y a donc, ici en- 
core, une polarité bien 
marquée, et nous pou- 
vons dire par méta- 
phore que chacun des 
éléments du corps, con- 
sidéré dans le sens 
longitudinal, se com- 
porte comme un ai- 
mant, dont les frag- 
ments ont tous un pôle 

nord du côté tourné fig. 46. 

vers le nord dans l'élé- 
ment primitif. Mais cette métaphore ne peut guère con- 
duire à la découverte de faits nouveaux. 

Ce caractère polaire de la régénération chez Cerianthus 
suggère l'idée de répéter ici l'expérience de la ligature. 
J'ai fait cette expérience sur d'autres Actinies, mais sans 
résultat, parce que la région ligaturée se décompose 
rapidement et que le fragment opéré se sépare bientôt en 
deux morceaux. 

A l'extrémité aborale c d d'un fragment tel que ab c d 
(fig. 46) se produisent des modifications qui la rendent 
semblable au pied d'un Cerianthus normal ; les deux côtés 

LOED 24 
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ac et bd s'enroulent sur eux-mêmes ; de sorte que le tout 
finit par prendre une apparence suffisamment semblable 
à celle d'une Actinie. Le mécanisme de ce processus 
consiste, comme je Tai montré, en ce que Tendoderme 
possède une tension plus élevée que celle de l'ectoderme, 
— tension dont la conséquence est d'enrouler en dedans 



FiG. 47. — Production d'une seconde lùLe (6) chez une Actinie. 

les bords de la blessure (sauf le bord situé du côté oral). 
Si on fait une incision latérale dans le corps d'une Actinie 
et qu'on empêche la réunion des bords, il se forme de nou- 
veaux tentacules au bord inférieur de la blessure, en b 
(fig. 47), tandis que le bord supérieur prend plutôt la forme 
de la partie basale d'une Actinie normale. 
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FiG. 48. (D'après Morgan). — Ré- 
génération d'une tête et d'une 
queue par un fragment de Pla- 
naire coupé transversalement 
{acdf). 
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IV. — Régénération et hétéromorphose 
CHEZ LES Planaires. 

Si on coupe la tôte à une Planaire d*eau douce, il se 
forme une tête nouvelle, qui contient un cerveau, des yeux, 
un intestin, en un mot, les or- 
ganes et les tissus d'une tête 
normale , disposés normale- 
ment. Nous nous heurtons donc 
ici à un problème intéressant 
de la régénération : comment 
se fait-il que la disposition des 
organes dans le fragment régé- 
néré soit entièrement la même 
que dans le fragment ancien ? 
Les observations de Flexner 
semblent donner une réponse 
à cette question (1). Flexner 
a trouvé que, quand on 
exécute Topération indiquée 
plus haut, il se forme d'abord 
à la surface de section anté- 
rieure du tronc une masse de 
cellules indifférentes qui, par 
leurs divisions et leur crois- 
sance, donnent lieu ensuite aux 
différents tissus. Chacune de 
ces cellules indifférentes forme 
un tissu de l'espèce de celui 
avec lequel elle est en contact : 
par exemple, celles qui sont en 

contact avec le système nerveux deviennent des cellules 
nerveuses, desquelles naissent ensuite des prolongements 

(1) Flexner, Journal of Morphology, vol. XIV, p. 337, 1898. 




FiG. 49. 
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le viennent des fibres nerveuses. C'est ainsi qu'un fait 
)parence mystérieux devient intelligible, 
loi qu'il en soit, il ne saurait guère y avoir de forme 
aie chez laquelle on puisse obtenir, par régénération, 
mssi grande variété de productions que chez les Pla- 
is. Une description complète de touteà les néo-for- 
Dns obtenues par van Duyne, Morgan, Bardeen, et 
['autres, ne saurait trouver place ici: je me bornerai 





I à 53. (D'après Morgan). — Régénération d'une tête et d'une queue par 
agment de Planaire coupé obliquement (fig. 49). La tête b se forme au 
antérieur a du fragment, et la queue e au coin postérieur/". Cette dispo- 
L monstrueuse se corrige peu à peu, et on obtient la Planaire quasi- 
aie de la figure 53. 



peler quelques résultats qui peuvent être importants 
de nouvelles recherches. 

savait déjà que, si on découpe dans une Planaire 
ande transversale a crf/*, le bord antérieur a c forme 
louvelle tète, le bord postérieur une nouvelle queue 
i8). Morgan a fait l'intéressante observation que 
: une régénération de ce genre ne se produit que 
bande a été découpée perpendiculairement à Taxe 
Ludinal de l'animal. Si on la découpe obliquement 
i9), il se forme, d'après Morgan, un rudiment de tête à 
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l*angle antérieur a et un rudiment de queue à l'angle 
postérieur /"(fîg. 50). Les plans médians de ces deux for- 
mations nouvelles ne coïncident plus. Mais, peu à peu, la 
structure redevient normale. Les organes nouveaux 





FiG. 54. (D'après van Duyne). 
Hétéromorphose chez une Pla- 
naire. La Planaire ayant perdu 
le quart postérieur droit de son 
corps, régénère une tête tournée 
en arrière. 



FiG. 55. (D'après van Duyne). 
Formation de deux têtes chez une Pla- 
naire. 



subissent un déplacement progressif (fig. 51 et 52), qui 
finit par faire coïncider les plans de symétrie de la tête et 
de la queue (fig. 53) (1). 

(1) T. H. Morgan, Régénération. New- York, 1901. 
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Dans le mécanisme de ces changements, les contrac- 
tions musculaires, d'après Bardeen, jouent un rôle impor- 
tant. La formation d'une tête à Tangle antérieur et d'une 
queue à Tangle postérieur s'explique, d'après Bardeen, 
par la distribution des canaux intestinaux, qui sont, en 
même temps, les voies de la circulation (1). Peut-être une 
vérification plus approfondie de cette idée de Bardeen per- 
mettrait-elle d'appliquer à la régénération des- Planaires 
l'hypothèse de Sachs. 

Il était intéressant de rechercher si on peut obtenir chez 
les Planaires des hétéromorphoses. Sur mon conseil, von 
Duyne a étudié cette question. Il a réussi à obtenir des 
hétéromorphoses dans un petit nombre de cas (2). Par exem- 
ple, dans le cas représenté par la figure 54, un fragment 
du corps ayant été coupé à droite, il s'est formé une tête 
dirigée en arrière. 

Ces expériences de von Duyne ont montré également 
que la production d'organes doubles dans la régénération 
n'est pas toujours le résultat de la division d'un organe 
simple préexistant. Ainsi, dans le cas de la figure 55, une 
Planaire à laquelle avaient été enlevés le côté droit du 
corps et la tête a formé deux têtes nouvelles. Un fait de ce 
genre peut s'expliquer d'après les idées de Bardeen sur le 
rôle de la circulation dans la régénération . 

Plus tard, Morgan et Bardeen ont observé également 
des hétéromorphoses. Morgan a trouvé qu'on en obtient 
un plus grand nombre avec des fragments courts (c'est-à- 
dire peu étendus dans le sens longitudinal) qu'avec des 
fragments longs. Il exprime ce résultat en disant que le 
fragment court a une polarité moins forte que le fragment 
long (3). Comme la notion d'hétéromorphose est précisé- 
ment définie par opposition à celle de polarité, l'expression 

(1) Bardeen, Am, Journal of PhysioL, vol. V, p. 1, 1901. — Arch. f. 
Eniwickelungsmech.j vol. XVI, p. 1, 1908. 

(2) Van Duyne, Pflugers Archiv, vol. LXIV, p. 569, 1896. 

(3) Morgan, Arch.f. Entwickelungsmech., vol. XVII, p. 683, 1903. 
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de Morgan ne fait que transposer le résultat de ses obser- 
vations. — On pourrait peut-être supposer, en s'inspirant 
de la théorie de Sachs, que la répartition de substances 
qui est assurée par le courant circulaire ne se produit plus 
aussi facilement quand le fragment isolé est d'une longueur 
inférieure à une certaine limite. Dans les expériences de 
Miss Bickford sur Tubularia, la formation simultanée de 
deux polypes aux deux extrémités du tronçon était, de 
même, plus fréquente quand les fragments isolés étaient 
très petits. 



V. — Influence du système nerveux sur la régéné- 
ration ET AUTRES CORRÉLATIONS DANS LA RÉGÉNÉRA- 
TION. 

Les expéri*ences de Flexner semblent montrer que, chez 
les Planaires, les tissus anciens de Tanimal exercent une 
influence sur la nature des tissus qui régénèrent en con- 
tact avec eux. Nous ne pouvons pas dire en quoi consiste 
cette influence ; peut-être les cellules indifférentes qui se 
forment d'abord ne sont-elles équivalentes qu'en appa- 
rence, au point de vue morphologique,- et peut-être des 
différences dans leur constitution chimique correspondent- 
elles, en réalité, à la nature du tissu qui leur a donné 
naissance. — Quoi qu'il en soit, ce n'est pas là le seul genre 
de corrélations qui puisse exister dans les phénomènes 
de régénération. 

La plupart de ces cas de corrélation manifestent une 
influence du système nerveux central. Dans les expériences 
que j'ai faites en 1889 sur une Planaire marine, Thysano- 
zoon Brocchii^ j'ai observé que, si on sépare du reste de 
l'animal la tête avec les ganglions nerveux qu'elle con- 
tient, le tronçon postérieur du corps régénère peu et len- 
tement, bien qu'il reste vivant pendant des mois, tandis 
que la tête, qui contient les ganglions, régénère mieux 
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et plus rapidement (1). Ce n'est pas une meilleure nutri- 
tion qui est la cause de cette différence : la tète ne peut 
ni absorber ni digérer de nourriture (2). 

L'influence des ganglions nerveux sur la régénération 
paraît donc bien réelle chez Thysanozoon : les faits que 
nous avons signalés plus haut montrent qu'elle ne semble 
pas exister, au contraire, chez les Planaires d'eau 
douce. Cette différence peut être due à un fait sur lequel 
Bardeen a attiré l'attention : à savoir que les « nerfs » 
qui parcourent dans toute sa longueur le corps des Pla- 
naires sont, chez les Planaires d'eau douce, aussi riches en 
cellules ganglionnaires que les ganglions œsophagiens, ou, 
en d'autres termes, sont eux-mêmes des ganglions. C'est 
peut-être en raison de ce fait que les Planaires d'eau douce 
régénèrent beaucoup mieux que Thysanozoon. 

Herbst a fait, dans le domaine de la régénération, une 
découverte brillante : chez toute une série de Crustacés 
{Palœmoriy Palœmonetes, Sicyon, Palinurus^ etc.), l'abla- 
tion d'un œil a pour conséquence la régénération d'une 
antenne (fig. 56) (3). Ce fait est la plus intéressante de 
toutes les hétéromorphoses qu'on ait observées jusqu'ici. 
Mais Herbst a réussi à trouver, en outre, la condition qui 
détermine, suivant les cas, la régénération d'un œil ou 
d'une antenne : il s'agit de la conservation ou de la non- 
conservation du ganglion optique. Si le ganglion optique 
est conservé, c'est un œil qui se forme, lorsqu'il y a régé- 

(1) LoEB, Pflugers Archiv, vol. LVI, p. 247, 1894. 

(2) Que la nourriture ne soit pas absolument nécessaire pour la 
régénération, c'est ce que montre déjà la régénération des tentacules 
par les fragments découpés dans la paroi du corps de Ceriauthus. 
Dans tous les cas de ce genre, il est évident que les matériaux qui- 
servent à la formation des organes sont fournis par les liquides qui 
circulent dans le corps de l'animal : ce sont, probablement, des pro- 
cessus chimiques réversibles qui déterminent, d'abord, la production 
de certaines substances aux dépens des cellules de l'animal, puis la 
reconstitution de nouveaux organes à l'aide de ces substances. 

(3) Herbst, Arch. f. Enlwickelungsmech., vol. IX, p. 215, 1900; vol. XIII, 
p. 436, 1901. 
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nération. Si le ganglion optique est enlevé, il se forme 
une antenne. Comment la présence ou l'absence du gan- 
glien optique peut-elle avoir ce résultat? Nous ne le savons 
pas. Herbst parle d' « excitations formatives » exercées 
par les ganglions optiques sur les cellules hypodermiques 



FiG. 56 (D'après Herbst). — Hétéromorphose chez un Crustacé (Palémon). A 
droite, l'œil a été enlevé, et il s'est formé une antenne à la place. 



de la lésion ; mais il est bien évident que rexplicatioii de 
ces phénomènes ne peut consister qu'à en découvrir le 
mécanisme physico-chimique, et que toute autre explication 
n'en est pas une. 

Morgan a trouvé que la régénération de la tête, chez le 
Lombric^ n'est possible qu'au contact de la chaîne gan- 
glionnaire ventrale. Je citerai, à ce sujet, quelques-unes 
des expériences de Morgan. On sectionne les segments 
antérieurs d'un ver de terre (/T, fîg. 57) ; on enlève ensuite à 
l'animal ainsi décapité, la partie de la chaîne ventrale qui 
fait suite à la surface de section, sur une certaine longueur 
{a 6, fîg. 57), en respectant les autres tissus. La blessure 
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guérit, mais il ne se forme pas de tête nouvelle au niveau de 

la section, — régénération 
qui se produit toujours à ce 
niveau, quand on n'enlève 
pas la chaîne ventrale. Au 
contraire, il se forme sou- 
vent une tête nouvelle au 
^ f^lS^ a niveau de la surface de sec- 

tion antérieure du système 
nerveux (6, ûg. 57). — Dans 
une autre série d'expé- 
riences, on fait l'ablation de 
la chaîne nerveuse quelques 
segments plus bas que la 
surface de section du corps 
(6 c, fig. 58). A la suite de 
cette opération, il se forme, 
dans quelques cas, deux 
têtes, au niveau des deux 
extrémités antérieures du 
système nerveux [a et c) (1). 
Nous pouvons faire ren- 
trer encore dans la catégorie 
des cas de corrélation des 
phénomènes qui semblent 
dus à une sorte d'action à distance : par 
exemple, l'accélération de la formation des 
polypes à l'extrémité aborale d'une tige de 
maisenb.ài'ex- Tubularia, quaud on l'empêche à l'extrémité 
Heure du sys- oralc. Nous avous VU qu'il était possible, 
teXai"^^^^"* ^^^' ^^ ramener cette action à distance mys- 
térieuse à l'action d'un courant circulatoire. 
Toutes les corrélations de la biologie ne sont qixen appa- 
rence des actions à distance : en les étudiant de près 



Fig. 57. (D'après 
Morgan). — On 
enlève à un 
Lombric les seg- 
ments anté- 
rieurs K ; on en- 
lève également 
la portion ab de 
la chaîne ner- 
veuse ventrale. 
La tête nou- 
velle ne se for- 
me pas en 



Fig. 58. (D'après 
Morgan). — Il 
se forme deux 
têtes, en a et 
en b. 



(1) Morgan, Régénération, p. 62, 
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on doit toujours pouvoir arriver à montrer qu'elles sont 
déterminées par des substances qui circulent dans le 
sang, ou par des influences nerveuses. Une découverte très 
remarquable, à cet égard, est celle qu'a faite Przibram sur 
un crusisicè^ï A Iphe us. Les animaux appartenant à ce genre 
présentent une différence quantitative et qualitative frap- 
pante entre la pince droite et la pince gauche : Tune des 
deux pinces est plus volumineuse, son dernier article est 
renflé et produit, en frappant contre l'article précédent, une 
sorte de claquement ; Przibram l'appelle « pince à claquer » 
(Schnalzschere) ; l'autre est plus petite, plus mince, et 
parait propre à saisir et à déchirer ; Przibram l'appelle 
« pince à déchirer » (Zwickschere). Chacune de ces deux 
pinces peut se trouver d'un côté ou de l'autre : la moitié 
environ des animaux possède la « pince à claquer » à droite, 
l'autre moitié de l'autre côté. « Si on enlève à un Alpheussa 
pince à claquer, la pince à déchirer qui est située du côté 
opposé prend, à la mue suivante, des caractères de pince à 
claquer ; après une ou plusieurs mues nouvelles, elle est 
complètement transformée en une pince à claquer. Dans 
les mues, la peau de cette pince se fend et se sépare de la 
peau du reste du corps, avant d'être rejetée, évidemment 
parce que la pince, qui maintenant s'est renflée, ne peut 
plus être retirée, sans le déchirer, de ce fourreau étroit... 
Pendant ce temps la pince enlevée s'est reformée et elle a 
maintenant les caractères d'une pince à déchirer, bien qu'à 
un degré moins prononcé. On dirait que les deux côtés ont 
échangé leurs pinces... On peut, par une amputation de îa 
nouvelle pince à claquer, rétablir les deux pinces dans leur 
situation primitive... Si on enlève en même temps les deux 
pinces, elles réapparaissent avec leurs caractères respec- 
tifs, mais à peu près aussi volumineuses lune que l'autre. 
On obtient ainsi un résultat qui ne se produit jamais dans 
la nature (1). » 

(1) Przibram, Arch. f, Eniwickelungsmech.j vol. XI, p. 329, 1901. 
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E. B. Wils on, en répétant les expériences de Przibram, 
a découvert que rangmeniation de volume de la pince à 
déchirer après Tablaiion de la pince à claquer ne se pro- 
duit pas, si on sectionne le nerf de la pince à déchirer (1). 
Il n'a pu réussir qu'un petit nombre d'opérations de ce 
genre; mais le résultat a été très net. Wilson fait remar- 
quer que ce dernier résultat permet de rapprocher les 
expériences de Przibram des observations de Herbst et de 
Morgan. L'expérience de Wilson peut être importante 
aussi pour l'intelligence des caractères sexuels secon- 
daires : en effet, il y a des différences entre les pinces du 
mâle et celle de la femelle, et ces différences correspondent 
à une marche différente des phénomènes de la régéné- 
ration. 

Toutes ces expériences amènent à se demander si les 
cylindre-axes des nerfs ne serviraient pas au transport 
de certaines substances capables d'exercer une influence 
sur la formation des organes. Les nerfs auraient ainsi, à 
cet égard, un rôle analogue à celui des tissus conducteurs 
chez les plantes. Cette idée est confirmée, dans une cer- 
taine mesure, par l'importante découverte de Hans Meyer, 
qui a établi que la toxine du tétanos, introduite dans 
l'organisme, est transportée au système nerveux central 
par le cylindre-axe des nerfs moteurs. Il est bon de faire 
ressortir que tous les faits qui montrent une influence des 
nerfs sur la régénération, joints aux observations de 
H. Mayer, forment un nouveau chapitre de la physiologie 
nerveuse, d'un intérêt tout spécial. 

Comme exemple de l'influence d*un tissu sur le déve- 
loppement d'un autre, nous pouvons citer encore les études 
qui ont été faites sur le développement du cristallin de 
Tœil des Vertébrés. Si on suit le développement de l'œil, 
on voit d'abord se former, par évagination du cerveau, les 

1 E. B. \N'iLSOX, Biohgical Bulletin, vol. IV, p. 197, 1902. 
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vésicules optiques ; puis, à l'endroit où ces visicules opti- 
ques sont en contact avec Tectoderme, des cellules se 
multiplient et forment ensuite le cristallin. Or Spemann 
a montré que, chez la salamandre, si les vésicules optiques ~ 
n'atteignent pas l'ectoderme, il ne se forme pas de cris- 
tallin. Si on détruit la vésicule optique tout entière, il ne 
se forme pas de cristallin ; si la vésicule régénère et 
arrive à toucher Tépiderme.le cristallin se forme (1). Lewis 
a conlirmé les résultats de Spemann et a fait ressortir leur 
portée générale par des expériences sur la grenouille. Il a 
montré, par des expériences de transplantation, que Tec- 
toderme de n'importe quelle région du corps peut former 
un cristallin, si la vésicule optique vient à être en contact 
avec lui. Lewis admet « qu'il se produit, entre certaines 
substances de la vésicule optique et les cellules de l'ecto- 
derme, une réaction chimique déterminée, aboutissant à 
la formation de substances nouvelles dans Tectoderme, et 
que ces dernières substances imposent au cristallin son 
caractère morphologique et son développement (2) ». 

Les expériences de Spemann et de Lewis enlèvent à ce 
phénomène le caractère mystérieux que Wolff, en parti- 
culier, s'est plu à lui attribuer. Chez la salamandre adulte, 
l'ablation du cristallin est suivie de la formation d'un cris- 
tallin nouveau. Mais, tandis que, dans le développement 
embryonnaire, le cristallin se forme aux dépens de l'ecto- 
derme, il se forme, chez l'adulte, aux dépens du bord de 
l'iris. Du moment que nous savons que n'importe quelle 
région de la peau peut former un cristallin, pourvu qu'elle 
soit en contact avec la vésicule optique, il n'y a rien 
d'étonnant à ce que l'iris puisse donner lieu au même 
phénomène. 

Un autre exemple bien connu de la dépendance d'un 

(1) Spemann, Sitzungsber, d. phys.-med, Geselleschaft in Wiirzburg, 
1901. 

(2) Lewis, Am, Journal of Anatomy^ vol. III, 190^. 
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groupe d'organes par rapport à un autre est celui que 
fournissent les muscles du squelette chez les Vertébrés. 
Si on enlève, comme Font fait Goltz et Ewald, des seg- 
ments déterminés de la moelle, les muscles correspon- 
dant à. ces segments dégénèrent. Dans le cas d'absence 
innée d'un segment, les muscles manquent aussi. On inter- 
prète ordinairement cette atrophie des muscles comme 
étant due à leur inaction, et on a coutume, en chirurgie, 
pour préserver les muscles qui sont soustraits, pour un 
certain temps, à l'influence des nerfs, de les soumettre à 
une excitation artificielle. Mais nous ne savons pas, jus- 
qu'ici, comment la conservation du muscle peut dépendre 
de l'action de son nerf moteur. Il se pourrait très bien 
qu il n'y ait là qu'un effet indirect, portant sur la circula- 
tion, ou sur l'apport d'oxygène. Cette supposition est sug- 
gérée par l'observation suivante. 

Lorsque la larve (ÏAmblystoma (Salamandre) passe à 
Tétat de maturité sexuelle, elle perd deux organes carac- 
téristiques : ses branchies et sa nageoire caudale, découpée 
à la façon d'une crête de coq. Ces deux organes dispa- 
raissent toujours en même temps, bien que situés aux 
deux extrémités opposées du corps. Ici encore, on peut être 
tenté de penser que cette disparition simultanée est due 
k l'influence du système nerveux central. Mais j'ai cohs- 
. taté que, si on sectionne le système nerveux central de ces 
larves avant leur métamorphose, les branchies etla nageoire 
caudale n'en disparaissent pas moins simultanément. Le 
résultat est le même, que l'opération précède de plus ou de 
moins longtemps la métamorphose. La disparition de ces 
organes semble donc être due à des processus d'hydro- 
lyse, faisant passer les albuminoïdes des tissus dans le 
courant sanguin. 

L'hypothèse qui consiste à attribuer à des causes chi- 
miques, conformément à la théorie de Sachs, les phéno-» 
mènes de compensation ou de corrélation dans la croissance 
ou la régénération, peut encore s'autoriser des faits d'acro- 
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mégalîe et de crétinisme thyroïdien. L'acromégalie est une 
maladie dans laquelle le maxillaire inférieur, les avant- 
bras et les jambes au-dessous du genou atteignent des . 
dimensions excessives. On a observé que cette maladie est 
souvent accompagnée d'une dégénérescence de l'hypophyse, 
organe glandulaire dont la fonction est encore mal connue. 
L'emploi d'extraits de l'hypophyse comme moyen théra- 
peutique, prouve, en tout cas, qu'on admet que le phéno- 
mène a une base chimique. — Le cas des corps thyroïdes 
est encore plus net. Si les corps thyroïdes dégénèrent 
chez de jeunes individus, la croissance s'arrête, et le déve- 
loppement s'arrête également. En même temps apparais- 
sent d'autres symptômes pathologiques, dans le détail 
desquels nous ne pouvons pas entrer. Or, on a constaté que 
l'absorption, par voie digestive, de substances extraites 
des corps thyroïdes fait disparaître ces symptômes et 
favorise la croissance et le développement intellectuel. 



VL — Influence des conditions extérieures sur le 

LIEU de FORMATION d'uN ORGANE ; CARACTÈRE RÉVER- 
SIBLE DES PROCESSUS DU DÉVELOPPEMENT. 

Chez certains animaux, la formation ou la régénération 
d un organe peut être obtenue sans lésion. Si on prend 
une partie de la tige d'une Anlennularia antennina {Hy- 
droïdes){ûg, 59) et qu'on la place horizontalement dans l'eau 
i^a 6, fig. 60), on peut voir, en n'importe quel point du côté 
supérieur de la tige, une ou plusieurs tiges nouvelles se 
former et croître verticalement (c d, fig. 60). Au contraire, 
les branches latérales dont l'extrémité libre s'est trouvée 
être tournée vers le bas, prennent des caractères de racines. 
Au lieu d'arrêter leur croissance à une longueur déter- 
minée et de continuer à former un angle d'une grandeur 
déterminée avec la tige principale (fig. 59), elles pour- 
suivent leur croissance en descendant vers le soi (fig. 60), 
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lige pat rapport à la pesanteur. On ne peut pas songer à 
admettre que ces phénomènes soient dus au développe- 
ment d'ébauches préexistantes de tiges ou de racines, 
comme c^est le cas chez le saule. Car si on laisse les tiges 
dans leur orientation normale, ces phénomènes ne se 
produisent pas. Un fragment de la tige d'une Antennu- 




FiG. 60. — Influence de la pesanteur sur la régénéralion d'un tronçon d'Anten- 
nularia. Le tronçon ab est suspendu horizontalement dans raquariuni. Sur 
la face supérieure, en c, une tige nouvelle cd se forme et croit verticalement. 
Les rameaux de la face inférieure continuent leur croissance comme 
racines. 

laria antennina, placé normalement dans l'eau, forme à 
son extrémité supérieure une nouvelle tige, à sa partie 
inférieure des racines. Si on lui donne une orientation in- 
verse, les organes de chaque exlrémité peuvent changer 
de nature. 

Dans d'autres cas, ce n'est plus la pesanteur, c'est le 

LOEB 25 
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contact d'un corps solide qui a un effet du même' genre. 
Si l'extrémité d'une tige de Margelis ou d'Eudendrium, 
(Hydroïdes) vient à toucher le fond dans lequel elle se 
développe, elle continue sa croissance sous forme de racine 
(%• 61). 

Quand une tige latérale d'Antennularia est orientée la 
pointe en bas, avant qu'elle commence à croître comme 
racine, il se produit une modification que nous n'avons pas 
encore signalée : les polypes qu'elle portait sur sa face 




^^ 



FiG. 61. — Hétéromorphose chez Eudendriiim. La lige primitive (dessinée en 
noir) était posée sur le fond de l'aquarium. Les deux extrémités étant en 
contact avec le verre formant des racines. 



supérieure disparaissent. Les matériaux qui composaient 
ces polypes sont-ils perdus pour Tanimal, ou sont-ils 
employés pour la formation des racines ? On n'a pas encore 
fait de recherches sur ce point. 

J'ai fait, sur un autre Hydroïde, des observations qui 
semblent térooigner en faveur de la réversibilité des pro- 
cessus du développement : il s'agit, en effet, d'organes 
déjà différenciés qui se transforment en matériaux non 
différenciés. Ces observations ont été faites sur une 
Campannlaria^'flydroïde qu'on trouve en grand nombre à 
Woods Hole (1). Les stolons de cet Hydroïde se dévelop- 

(1) LoEB, Am. Journal of PhysioL, vol. IV, p. 160, 1900. 
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pent à la surface de corps solides ; les tiges se forment du 
côté libre des stolons, juste à l'opposé de la région qui 
est en contact avec le support solide. La précision avec 
laquelle ces tiges se produisent dans la direction exacte 
du diamètre du stolon qui passe par son point de contact 
avec le support indique que des facteurs stéréotropiques 
interviennent dans le phénomène. Si on détache des tiges 
et qu'on les dépose, en leur assurant un apport suffisant 
d'oxygène, dans un petit cristallisoir, on peut observer 
que les polypes qui ne tombent pas (fig. 62) subissent une 
série de modifications qui constituent une véritable trans- 
formation régressive. Les tentacules se replient (fig. 63), 
les différentes parties du polype se confondent en une masse 
plus ou moins informe, qui finit par s'écouler dans la 
cavité du pédoncule (fig. 64). — La disparition de la struc- 
ture semble indiquer que certains éléments solides, — par 
exemple, les parois des cellules, — retournent à l'état 
liquide. Y a-t-il, en outre, une décomposition chimique 
plus complète des tissus ? c'est ce qu'il faudrait rechercher. 
Il s'agit peut-être là d'un cas analogue à celui que Miescher 
a observé chez le saumon, et dans lequel le tissu muscu- 
laire se résout en matériaux qui servent à la formation des 
cellules sexuelles. 

11 est remarquable, en effet, que les substances qui 
sont rentrées, à Pétat indifférencié, dans la tige de Cam- 
panularia, peuvent en ressortir sous la forme de polypes 
ou de stolons. Ces phénomènes amènent à penser que la 
formation des organes est, ici, un processus réversible, 
— que la même quantité de protoplasma peut passer 
alternativement à l'état différencié et à l'état indifféren- 
cié. 

CauUery et Giard ont observé, chez les Synascidies, des 
transformations régressives profondes des tissus, précé- 
dant la période d'hivernage. D'après ces auteurs, les 
fentes branchiales de ces Ascidies subissent une régression 
complète, et les muscles du sac branchial se résolvent en 
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cellules. On obtient ainsi un parenchyme composé de cel- 
lules isolées et de cellules groupées en forme de morula. 
— Driesch, qui analyse ces observations (1), a trouvé de 
son côté que, chez Clavellina (Ascidie), un sac branchial 
isolé régénère un individu nouveau, mais que cette régé- 
nération est précédée d'un processus de régression ana- 
logue à celui qui est décrit par Giard et Caullery. 

Ces phénomènes sont peut-être de la même nature que 
ceux que j'ai observés chez Campanularia. Driesch admet, 
lui aussi, que certains des processus du développement 
peuvent être réversibles. 

On petit encore rapprocher de ces faits une observation 
de F. Lillie. Si on maintient en vie des Planaires adultes 
sans leur donner de nourriture, elles se rapetissent et 
retournent à leur forme embryonnaire. 

Admettons, par hypothèse, que la présence de certaines 
substances chimiques soit nécessaire pour rendre possible 
la croissance et le développement, et appelons tissu 
embryonnaire celui qui conlient ces substances. Si les pro- 
cessus du développement sont réversibles, comme nous 
l'admettons, beaucoup de cas de régénération peuvent 
avoir pour condition la transformation d'un tissu spécia- 
lisé en tissu embryonnaire. D'après cette conception, la 
possibilité ou l'impossibilité de la régénération chez telle 
ou telle forme résulterait, au moins en partie, du caractère 
plus ou moins réversible des processus du développement 
chez cette forme. 



VII. — Du DEGRÉ DE GÉNÉRALITÉ DE LA RÉGÉNÉRATION 
DANS LE RÈÙNE ANIMAL. 

On admet généralement que la capacité de remplacer 
des parties perdues est plus répandue chez les animaux 

(1) Driesch, Archiv f. Eniwickelumjsmech., vol. XIV, p. 247, 1902. 
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inférieurs que chez les animaux supérieurs, ou, en d'autres 
termes, que cette capacité est d'autant plus faible que la 
position de l'animal dans la série est plus élevée. Ainsi 
formulée, cette proposition n'est pas juste. Les observa- 
tions de Mingazzini, de Driesch et de moi-même sur les 
Ascidies montrent que leur capacité de régénération 
dépasse de beaucoup celle des Échinodermes. Si la for- 
mule généralement admise était juste, les Vers devraient 
régénérer beaucoup plus que les Vertébrés : en réalité, la 
Salamandre régénère bien plus que la sangsue. Si on coupe 
à une sangsue quelques segments de son corps, l'animal 
ainsi amputé mue, mais il n'y a pas de régénération des 
parties coupées. La salamandre, au contraire, peut régé- 
nérer ses membres, sa queue avec tous les orgîxnes qu'elle 
contient. Cette différence no provient pas, en ce qui con- 
cerne la sangsue, d'une sensibilité plus grande 'aux opé- 
lalions. Au contraire, peu d'animaux résistent aussi bien 
aux mutilations que la sangsue. J'ai pu garder en vie 
pendant près d'un an des sangsues auxquelles j'avais coupé 
la tête et qui, par conséquent, étaient incapables de 
prendre de la nourriture. Dans chaque groupe, on trouve 
ainsi des formes plus ou moins capables de régénérer : 
la raison de ces différences est encore inconnue. 

La capacité de régénération est en général plus grande 
chez les larves que chez les adultes. La larve de gre- 
nouille jeune peut régénérer une patte; la grenouille 
adulte ne le peut pas. 

Le progrès le plus important dans l'étude à la régéné- 
ration consisterait à augmenter notre pouvoir sur elle, en 
d'autres termes, à trouver des moyens de l'obtenir dans 
des cas où elle ne se produit pas jusqu'ici, dans les con- 
ditions de nos expériences. Si nous en étions arrivés là, 
notre analyse pourrait pénétrer plus profondément dans 
les conditions du phénomène. 
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La biologie a deux grands problèmes du môme ordre à 
résoudre : comment transformer de la matière morte en 
n>atière vivante? — comment transformer une espèce ani- 
mnle ou végétale en une autre espèce? Lorsqu'elle aura 
résolu ces problèmes, la biologie expérimentale seia 
entrée dans une période nouvelle, qui dépassera de bien 
loin en fécondité tous les résultats obtenus jusqu'ici. Avons- 
nous le droit dépenser que ces problèmes peuvent être 
résolus ? 

il est certain que personne jusqu'ici n'a observé, au 
sens absolu du mot, la transformation d'une substance 
morte en substance vivante : nous ne connaissons pas de 
fait, quant à présent, qui puisse servir de point de départ 
à Tétude expérimentale du problème ainsi posé. Mais nous 
avons vu que les plantes et les animaux, pendant leur 
croissance, transforment continuellement de la substance 
morte en substance vivante. D'autre part, ces leçons ont 
montré que, si beaucoup de phénomènes biologiques sont 
provisoirement inexplicables pour nous, nous n'y rencon- 
trons rien, cependant, qui soit fondamentalement différent 
des processus de la nature inorganique. Je ne puis donc voir 
aucune raison qui justifie l'affirmation pessimiste d'après 
laquelle il serait impossible de résoudre le problème. Je 
crois, au contraire, que la science ne pourra que gagner à 
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ce que les jeunos biologistes le considèrent comme étant 
précisément le problème idéal de la biologie. Sans doute, 
les savants d'esprit conservateur seront tentés de faire 
entendre à ce sujet Tavertissement classique : le moment 
n'est pas venu d'aborder un problème de ce genre ! Mais 
je crois que le moment d'aborder un problème est venu, 
lorsqu'il se trouve un chercheur qui a le courage d'ess'>yer 
de le résoudre, et qui a l'intelUgenceetlesavoir (peul-êlre 
aussi la chance) nécessaires pour y réussir. Si Ion veut se 
convaincre du peu de valeur des objections qu'on oppose 
ainsi'à la possibilité d'un problème, qu'on se rappelle les 
expériences récentes de Rulherford sur la transformation 
des corps en chimie. 

Nos leçons montrent, en revanche, qu'on ne pourra con- 
si iérer le problème comme résolu que lorsque la substance 
vivante qu'on aura obtenue expérimentalement possé- 
dera la facultiî de se développer, de croître et de se 
reproJuire. 11 ne pourra pas suffire d'obtenir synthéti- 
quement de l'albumine ; il ne suffit pas non plus de faire 
apparaître dans de la géktine ou dans un colloïde quel- 
conque des structures ayant une ressemblance morpho- 
logique avec des coccus, des bactéries, ou d'autres orga- 
nismes. Le caractère essentiel qu'un mélange des subs- 
tances doit posséder pour être considéré comme vivant, 
c'est Texistence de processus automatiques de conserva- 
tion, de croissance et de reproduction ; la forme extérieure 
est secqndaire. 

Un problème qui se rattache au précédent est celui-ci : 
y a-t-il une « mort naturelle »? en d'autres termes, la 
mort est-elle le terme nécessaire du développement de 
l'individu? Autant que nous pouvons en juger, la mort, 
chez rhomme et sans doute chez tous les mammifères 
supérieurs, est déterminée, directement ou indirectement, 
par l'invasion de micro-organismes, ou, en tout cas, par 
la lésion d'organes particuliers nécessaires à la vie de 
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l'ensemble. Tant que nous continuerons à absorber chaque 
jour, consciemment ou inconsciemment, des substances 
toxiques, nous ne pourrons pas savoir, en ce qui nous con- 
cerne, quelle est la part des altérations de l'organisme 
dans la vieillesse qui pourrait être évitée (1). 

Un objet qui me paraît se prêter, au contraire, à Tétude 
de cette question, c'est Tovule. J'ai toujours été frappé de 
ce fuit que j'ai déjà signalé plusieurs foisdans mes travaux: 
la fécondation sauve la vie de Tovule. L*ovule mùr et non 
fécondé meurt rapidement, alors que, dans les mêmes 
conditions, Tovule fécondé par un spermatozoïde ou par 
des moyens physico-chimiques reste vivant. — Pour n'in- 
diquer ici que l'exemple le plus simple, j'ai souvent répété 
Texpérience suivante. On partage en deux lots des œufs 
de Fundulus : on féconde Tun des lots, on laisse l'autre 
sans le féconder. Puis, au bout de quelque temps, on réunit 
tous les œufs dans le même vase. Les œufs non fécondés 
meurent rapidement : au bout de deux jours environ ils 
sont en pleine putréfaction. Les œufs fécondés continuent 
à se développer. Le même phénomène se produit dans 
l'eau distillée. ■ — On est donc amené à admettre que la 
fécondation détermine dans l'œuf une modification qui le 
protège contre l'invasion des bactéries ou le rend plus ca- 
pable de leur résister, — ou bien encore que, chez l'œuf 
non fécondé, certains processus prennent une direction 
fausse, tandis que la fécondation les oriente normalement. 
L'exemple de l'ovule de l'étoile de mer est encore plus 
frappant. L'ovule à'Asterias Forbesii, généralement, n'est 
pas mûr quand il quitte l'ovaire; il mûrit seulement dans 
l'eau de mer. Le processus.de maturation se traduit, mor- 
phologiquement, par la réduction chromatique et l'expul- 

(1) L'existence de plantes millénaires, comme le Séquoia de la 
Californie, montre quelle peut être la durée de la vie végétale. Il est 
à remarquer que, d'une façon générale, les plantes sont mieux pro- 
tégées que les animaux contre l'invasion des micro organismes. Chez 
les animaux, c'est surtout le tube digestif, — ainsi que les organes 
de la respiration, — qui permet à ces derniers de s'introduire. 
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sioii des globules polaires. Il est certain que, dans un cas 
de ce genre, des processus chimiques internes, que nous 
ne connaissons pas, déterminent ces phénomènes. Tous 
les ovules ne mûrissent pas ainsi, et j'ai trouvé que le 
traitement par un acide empêche la maturation. Or les 
ovules mûrs meurent en peu d'heures quand ils ne sont 
pas fécondés, tandis que ceux dont on a empêché la ma- 
turation restent vivants, dans le même vase, pendant plu- 
sieurs jours. D'autre part, lesovules mûrs resteront vivants, 
si on les amène à se développer en les fécondant assez tôt 
par des spermatozoïdes ou par des moyens physico-chi- 
mi([ues. La mort des ovules mûrs est aussi rapide dans 
Teau de mer stérile que dans Teau de mer ordinaire, elle 
se produit en quelques heures. — Etant donné que, dans 
Teau de mer stérile, ces ovules mûrs et non fécondés de- 
meurent entiers pendant des semaines et des mois, sans 
se décomposer, il ne semble pas que le phénomène soit dû 
à l'action des bactéries ; il est plus probable que, dans 
l'ovule mûr et non fécondé, certains processus chimiques 
ont lieu dans une mauvaise direction, tandis que la fécon- 
dation arrête ces processus ou modifie leur direction (1). 

En ce qui concerne la transformation d'une espèce en une 
autre, la situation de la biologie est meilleure, puisque de 
Vries a constaté cette transformation chez certaines formes. 
Cette découverte de de Vries (2) est d'une importance qui 
permet de la rapprocher des observations de Rutherford, 
de Soddy, de Ramsay, sur la transformation des éléments 
chimiques. La différence est que ces dernières ont été,, 
pour ainsi dire, inattendues, tandis que, depuis plusieurs 
dizaines d'années déjà, les biologistes considéraient comme 
possible la transformation des espèces. On sait que de 



(1) LoEB, PflûgersArchiu, vol. XCIII, p. 59, 1<J02. — Voir, parrapport 
h cette question, les travaux de Calkins sur le n(»mbre des générations 
qu'on peut obtenir successivement chez les êtres unicellulaires. 

(2; Hl'go de Vries, Die Mulationstheorie. Leipzig, laoï. 
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Vries a découvert que, si on cultive les graines d'une 
plante, Œnothera Lamarckiana, un petit nombre de ces 
graines produisent de nouvelles espèces, qui se distinguent 
de la plante mère par des caractères bien déterminés. Le 
fait essentiel est que les graines de ces nouvelles espèces 
les reproduisent toujours et ne reproduisent pas la forme 
primitive. — (^ette découverte a modifié la conception 
transformiste en montrant que les formes nouvelles se pro- 
duisent brusquement, et non par une série de variations 
insensibles, comme Pavaient admis Wallace et Darwin. 
Citons, comme exemple, la formation de Tespèce Œno- 
thera gigas. C'est en 1895 que de Vries a découvert dans 
une culture d'Œnothera Lamarckiana le premier exem- 
plaire de cette espèce nouvelle. Cet exemplaire unique fut 
fécondé avec son propre pollen, à l'abri de Faction des 
insectes', et ses graines furent semées au printemps de 
1897. Plusieurs centaines d'individus ont été obtenus ainsi, 
tous semblables à la plante mère Œnothera gigas, tous 
distincts par les mêmes caractères d'Œnothera Lamarc- 
kiana. L'espèce est restée constante depuis cette époque. 
— C'est de la même façon que se sont formées les autres 
espèces d'Œuothera. De Vries a appelé miz/a/zo/z cette pro- 
duction brusque, discontinue, d'espèces nouvelles. Cette 
conception de de Vries explique un fait que ne pouvait expli- 
quer l'hypothèse darwinienne d'une transformation insen- 
sible des espèces : à savoir la constance prolongée de cer- 
taines d'entre elles (identité des espèces végétales trouvées 
dans les tombeaux égyptiens et des nôtres). D'après les 
observations de de Vries, l'apparition explosive d'espèces 
nouvelles, représentées d'abord par un petit nombre d'in- 
dividus, n'empêche pas les espèces anciennes qui leur ont 
donné naissance de continuer à exister telles quelles. 

11 est très important de constater que les observations 
de de Vries sur la transformation des espèces s'accordent 
avec les résultats de la théorie de l'hérédité de Mendel. 
Les expériences de Mendel conduisent à une conception 
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atomislique de l'hérédité : chaque caractère héréditaire 
représenté par un déterminant ou par une substance parti- 
culière dans les cellules sexuelles. Il résulte de là que s'il 
n*y a pas d'intermédiaires entre deux déterminants, il ne 
peut pas y en avoir non plus entre les formes adultes ; de 
même qu'il n'y a pas d'intermédiaires entre deux alcools 
consécutifs dans une série chimique. La théorie de Mendel 
amène donc à se représenter la production des espèces 
comme devant être brusque, discontinue, et c'est ce que 
de Vries a en effet observé. 

Les premiers progrès de la science consisteront, ici 
encore, à découvrir des méthodes permettant d'obtenir 
expérimentalement de nouvelles mutations. II n'est pas 
nécessaire de dire quelle pourra être l'importance théo- 
rique et pratique de semblables découvertes. 
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1 voL gr. in-8, avec 47 figures 12 fr. 

TRAITEMENT DES LUXATIONS 

PAR LES DOCTEURS 

A. HENNEQUIN et Robert LŒTVY 
1 fort volume grand in-8, avec gravures ^ 15 fr. 

Le Cerveau et la Moelle épinière 

Par le D' Gh. DEIBIERRE, professeur d'anatomie à la Faculté de médecine de Lille. 
i vol. grand in-8, avec gravures et planches 15 fr. 

. I • \ 

BERGER (E.) et LŒWY (R.). Les affections oculaires d'origrine grénitale chez la 
femme 1 vol. in-16 3 fr. 

ËSTOR (E.), professeur à la Faculté de médecine de Montpellier. Guide pratique de 
chirurgie infantile. 1 vol in-8, avec 165 gravures 8 fr. 

FÉRÉ (Gh.), médecin de Bicétre Travail et plaisir. Etudes expérimentales de ptycho- 
micanique. i vol. gr. in-8, avec 300 gravures 12 fr. 

FLEURY (D' Maurice de). Manuel pour l'étude des maladies du système ner- 
veux. 1 fort vol. gr. in-8, avec 133 gravures en noir et en couleurs, cart. (Couronné par 
V Académie de médecine) 25 fr. 

GRASSET, professeur à la Faculté de médecine de Montpellier. Denxifous et demires- 
ponsables. 1 vol. in-8 : 5 f r. 

GUÉPIN (A.). Le traitement de l'hsrpertrophie sônile de la prostate. 1 v. in-16. 2 .50 

INGEGNIEROS (J.), professeur à l'Université de Buenos<Ayres. Le langagre musical et 
ses troubles hystériques. 1 voU gr. in-8 6 fr, 

LABADIB-LAGRAVE (F.), méd. des h6p. do Paris, et LEGUEU (F.), prof, agrégé à la Faculté 
de médecine de Paris, chir. des hôp. Traité médico-chirurgical de gynécologriâ. 
3" édition revue et augmentée, i fort vol. gr. in-8, avec ^HSgrav., cart. à l'anglaise... 25 fr. 

LAGRANGË- (D' F.). Le traitement des affections du cœur par Pezeroice et le 
mouvement. 1 vol. in-8, avec figures 6 fr. 

X>îIMIER (D' H.), professeur au Yal-de-Grâce. Blessures du crftne et de Pencéphale 

( par coup de feu. Btude de chirurgie nerveuse, i vol. gr. in-8, avec 158 grav 15 fr. 



Digitized by VjOO^ IC 



COLLECTION MÉDICALE 

Yôlomes in-l6, cartonnés à l'anglaise, à 4 el à 3 Irancs 

DERNIERS VOLUMES PARUS : 

Essai sur la puberté chez la femme, pa/M"« ^e D' Marthe Francillon, ancien in- 
terne des hôpitaux de Pans :':'^'::'."•y\\":."V"f^\ / 1 /' 

I.a mélancolie, par le D' R. Masselon, médecin adjoint de 1 asile de Clermont. , * "• 

I^es embolies bronchiques tuberculeuses, par le D' Sabourin, medecmdu sanatorium 
de Durtul, aveo gravure» • — : ; ••;•••;;• ', ," V,/^* '«««.««V 

làÊi responsabilité. Etude de aocio-Hologie et de médecine légale» par le D' G. Morache, 
prof, de médecine légale à l'Univ. d e Bordeaux, associé d e l'Académie de médecine. ...^,4 fr. 

naissance et mort. Etude de tocio-biol. et de médeQtne lég., par le même.., ....... 4 fr. 

Grossesse et accouchement. Etude de êocio-bioL. et de médecine lég., par U même. 4 rr. 

I«e mariage. Etude de socio-biologie et de médecine légale, par le même 4 fr. 

La profession médicale. Ses droits, ses devoirs, par U même 4 fr. 

Lies nouveaux traitements, par le D' J. Laumonibr. 2« edit 4 rr. 

iCanuel d'électrothérapie et d»électrodiagrnostic, par le D' E. Albbrt-Whil. 

av«c 88 gravures. 2« édition. {Récompensé par L'Académie de médecine.) 4 fr. 

L-'bystérie et son traitement, par le D' Paul Soi-i-ï^r......... .....;... ........ 4 fr. 

Manuel de psychiatrie, par le D' J. Rogues de Fuksac, médecin adjoint à l asile de Cler- 

L-'^stinasexueL^vôittliôn/diV^iù^ parle D'Ch. Féré, médecin de Bicétre, j*éd. 4 fr. 

L-'intubation du larynx chez l'enfant et l'adulte, par le D' A. Bonain, avec 42 gr. 4 fr. 

Pratique de la chirurgie courante, par le D' M. Cornet. Préface du prof. Ollier, avec 
m gravures • • '':J\r / 

Lies maladies de l'uréthre et de la vessie chez la femme, par le D'Koliscbkr, prof. 
de gynécologie à Chicago Clinical School. Traduit de l'ail, par le D' Beuttner avec grav. 4 f'^ 

Li'éducation rationnelle de la volonté. Son emploi thérapeutique, par le D' P.-F, Ltrt, 
préface de M. le Professeur Bernheim. 5* édition « . . 4 fr. 

ICanuel théorique et pratique d'accouchements, par le D' A. Pozzi, professeur à 
l^Bcole de médecine de Reims, avec 138 gravures. 4* édition 4 fr . 

LfA mort réelle et la mort apparente. Nouveaux procédés de diagnostic et traitement da 
U mort apparente, par le D'S. Igard, avec gravures. {Ouvrage récompensé par Vlnstitut.) 4 fr. 

La fatigue et l'entraînement physique, par le D' Ph. Tissié, préface de M. le Pro- 
fesseur Bouchard, avec gravures. 2« édition 4 fr. 

liiorphinisme et morphinomanie, par le D' P. Rooet. {Ouvrage couronné par V Acadé- 
mie de médecine.) 4 fr. 

Vysriéne de l'alimentation dans l'état de santé et de maladie, par le D' J. Lau- 
monibr, avec gravures. 3* édition 4 fr. 

I«*alimentation des nouveau-nés. Hygiène de Vallaitement artificiel, par le D' S. Icard, 
avec 60 gravures. (Ouvrage couronné par V Académie de médecine.) 4 fr. 

Li'taviriéne sexuelle et ses conséquences morales, par le D' S. Ribbino, professeur 
à rUniversité de I und (Suède). 3" édition 4 f», 

ajflriéne de l'exercice chez les enfants et les jeunes gens, par le D*" F. LAORANCt, 
Mtoréat de l'Institut, 7« édition 4 fr. 

Li*sxercice chez les adultes, par le même. 5« édition 4 fr. 

Hysriéne des grens nerveux, par le D' Levillain. 4« édition 4 fr. 

Lt*Idiotie. Psychologie et éducation de Vidiot, par le D' J. Voisin, médecin de la Salpêtriàre, 
avec gravures 4 fr. 

JLa famille névropathique. Hérédité, prédisposition morbide, dégénérescence, par là 
D' Ch. FÉRé, médecin de Bicêtre, avec gravures. S" édition 4 fr. 

Li*éducation physique de la Jeunesse, par a. Mosso, professeur à l'Université ds 
Turin , 4 fr . 

Manuel de percussion et d'auscultation, par le D' P. Simon, professeur à la Faculté 
de médecine de Nancy, avec gravures 4 fr. 

L« traitement des aliénés dans les familles, par le D'Ch. Féhi, médecin de Blcétr».' 
S» édition 4 fr , 

Dans la même Coflection : 

MÉDECINE OPÉRATOIRE 

par M. le Professeur FÉLIX TERRIER 

Membre de l'Académie de médecine, 
Professeur de clinique chirurgicale à la Faculté de médecine de Paris. 

Psiit manuel d'anesthésie chirurgricale, par les D'» Félix Terrier et M. PiRAiiti. 
avec 87 gravures 3 fr. ' 

Petit manuel d'antisepsie et d'asepsie chirurgricales, par les mêmes, avec* 70 gra- 
vures 3 fr. 

L'opération du trépan, par les mêmes, avec 223 gravures 4 fr . 

Chirurerie de la face, par les D" Félix Terrier, Guillemain, chirurgien des hôpîUux de 
Paris, et Malherbe, avec 214 gravures 4 fr. 

Ghirurgrie du cou, par les mêmes, avec 101 gravures 4 fr. 

Chirurgrie de la plèvre et du poumon, par les D» Félix Terrier et E. Reymond, avec 
if gravures 4 fr. 

Chirurgie du cœur et du péricarde, par les mêmes, avec 79 gravures. ... ! ! 8 fr. 
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RÉCENTES PUBUCATIONS 

MÉDICALES ET SCIENTIPieUES 

P^atho^logie et tiiêrapeati^e médiealev. 

ALBERT-WEIL (E.), chargé do service d'éleclrothérapie cfe la CImi<ïoe 
ehifttrgicale infantile de l'hdpilal Tenon. Hfanvel <l'éleeteo«liér«pi#. 
et d'éleetrodiasnosCie. t^Od. In-ie, avec 88 fig. 2* édition. 
Cartonné à l'anglaise. {-Récompensé par t Académie de médecine.} 

4 fr. 

BERGER (E.)et LCilWY (R.). Kes aflertiom oenlirtre» *mw*emt^ 
sénltale ebe» la femme. 1905, 1 vol, in-16. a fr. 

BONAIN (A.), chirurgien de Thôpilal civil de Brest. Traité^ «• 
l'Intubation du larynx ebez reniant et efaez Pa«iuite. 
•19U2. 1 vol. in-i6, avec 50 fig. Cartonné à Tanglaiae. 4 fr: 

BODCHUT KT 0BSPHÈS, professeurs agrégé» è la Faculté de mè- 

. decine de Paris, médecin et chirurgien des hôpitaux. 0ietioit- 
Malre «e médecine et de thérapeutique médicale et cbl" 
rntrsicale, comprenant le résumé de la médecine et de la 
chirurgie, les indications thérapeutiques de chaque maladie» ht 
médecine opératoire^ les accouchements, l'oculistique, l'odouto* 
technie, les maladies d'oreille, l'électrisation, lu matière médi» 
calCf les eaux minérales, et un formulaire spécial pour chaque ma- 
laxiie. 7® édit., très augmentée, revue par MM. les ù" Feruand 
BoucHUT et G. Mârion, professeur agrégé à la FacuUé de médecine 
de Paris, chirurgien des hôpitaux, 1907. 1 vol. in-4,avec 1097 figure» 
dans le texte : hroché, 25 fr. — Relié. 30 fr» 

GORNIL (Y.), membre de TAcadémie de médecine, professeur à la FacultA 
de médecine de Paris, et BABES, professeur à la FacuUé de médecine 
de Bucarest, i^ea bactéi>iea, lenr rôle dans Thistologie patb4^ 
logique des maladies infectieuses. 2 vol. gr. in-8 , contenant la au» 
criptiou des méthodes de bactériologie. 3" édit., 1890, avec 385 Af • 
en noir et en couleurs dans le texte et 12 planches hors texte. AO fr» 

CORmL(Y.),RANVIER (U), BRAULT et LETULLE. Manuel d'bia- 
toiosie pathologique. Tome I, 1901. 1 vol. grand in--8, avee 
gravures en noir et en couleurs. 3^ édit., 25 fr. -^ Tome II, 1902» 
1 vol, grand in-8^ avec gravures en noir et en couleurs^ 25 fr. — 
Tomî m, 1907. 1 fort vol., grand in-8, avec gravures eu noir et 
en couleurs, 30 fr. (Voir détails page 2.) 

DAVID, chirurgien- dentiste des hôpitaux de Paris. I^es ntlerobea 4P 
la boncbe. 1 vol. in-8, avee 113 gravures es nwr et eeuleuri, 
lettre- préfoce de M. Pasteur. 10 fr. 

FÉRÉ (Gh.), médecin de Bicêtre. Ii*tnfltinet nexnel. Évolution, Dis^ 
solution. 2« édit. 1902. 1 vol. in-12, cart. A fr» 

FINGER (Ernest), professeur à l'Université de Vienne. Ia syphtlUi et 
lefl maladies vénériennes, traduit de Tallemand, avec notes, par 
les docteurs DoYOïï etSpaiMAN 2' éd., 1900.1 v.in-8,avec6pl, 12 fr. 

GALEZOWSKI (J.ji^e fond de rœil dans les maladies du sys- 
tème nerveux 1 vol. in-8, avec 3 pi. en couleurs. 190 A. 5 fr. 

GLÉNARD, correspondant de l'Académie de médecine. I<es Fteses tM" 
cérales. 1899. 1 fort vol. in-8. 20 fr. 

GUËPIN (A..). jLe traitement de l'bypertrapble sénlle 4e la pros- 
tate. 1 vol. in.l2. 190A. 2 fr. 50 

HÉRARD, CORNIL et HANpT.l.a pbttsie palmanalref étude ana^ 
tomo*pathologique et clinique. 2" édit. i vol. in-8, avec 65 fig ^ 
eu noir et en couleurs et 2 planches. SO fr- 
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PATHOLOGIE ET THÉRAPEUTIQUE MÉDICALES ' 7 

IGÀKÎ) (S.). lia femiDe pendant la période menfltrnelle, 

étude df psychologie morbide et de médecine légale. 1 vol. in-8.6 fr. 

lOLISGHER, professeur de gynécologie à Chicago Ciinical School. le» 
maladie» de l'nretbre et de la vessie chez la femme, 
traduit de Tallemand par le D'^ Beuttner. 1900. Ia-12, avecgrav. A fr. 

LÀBADIË-LAGRAYE, médecin de la Charité, et LËGUKU, professeur 
agrégé à la Faculté de médecine de Paris, chirurgien des hôpitaux. 
Traité médico-eklrarsical de synéeelagle. 1 Tol. gr. in-8, 
«Yec 378 gr. dans le texte, cart. à l'angl. 3« édit., 190â. {Couronné 
par t Académie des sciences -et par r Académie de médecine). 25 fr. 

LABORDE (J.-V.)^ de TAcadémie de médecine. I^es traetlen» 
rythmée» de la lansne (traitement physiologique de la mort). 
2" éd., 1897. 1 vol. in-12, avec gravures. 6 fr. 

UkGRAMCE (Femand), lauréat de TAcadémie des sciences et de 
l'Académie de médecine. Ia médication par l'exerelee. 2« éd., 
1904. 1 fort vol. in-8, avec 69 gravures dans le texte et une 
carte coloriée hors texte. 12 fr. 

— lie» Menvement» méthodique» et la « méeanothéraple », 
1899. 1 vol. grand in-8, avec 57 gravures. 10 fr. 

— ftiO traitement des alTeetion» dn cœur par l'exerelee et 
le moaVemeDt.1903. 1 v. in-8, avec fig et une carte coloriée. 6 fr. 

LANU013ZY (L.), prof, à la Faculté de médec. de Paris, etHËlTZ (B'J.). 
E.a halnéatlon carbo-gasenoe (Spécialisation fwKtionneile des 
eauxde Royat), 1906. In-8. 2 fr. 

LÀUMONIER (J.). I.e» noinreanx traitement». 2« édit. 1904. 
1 vol. in-16, cartonné à l'anglaise. 4 fr. 

LAYET (.A), professeur à la Faculté de médecine Je Bordeaux I^a santé 
de» Karopéen» entre le» tropiqnes. I. Le ciimùté Le- sol. Les 
agents vivants d'agression morbide, 1906. 1 vol. in-8. 7 fr. 

LE DANTEG (F.j, chargé de cours à la Sorbcmne. Introdnctlon h la 
patteolosie générale. 1 fort vol. gr. in^,. av. ûg. 1906. 15 fr. 

LEGUEU (Voir plus haut : Labadu-Lagkave). 

MABYAUD (A.), médecin inspecteur de Tarmée, professeur agrégé au 
Vat-de-Grâce. 1.0» maladie» du aoldat, étude étiologique, épi- 
démiologique, clinique et prophylactique. 1 vol. in-8. 1894.(Ottorffp'e 
couronné par i* Académie des sciences), 20 fr. 

MOSSÉ (A.), professeur de clinique médicale à l'Université de Toulouse. 
liO diabète et l'allmeBtatlon aux pomme» de terre. 1903. 
1 vol. grand in-S, avec graphiques. 5 fr. 

ftILLIET et BARTHEZ. Traité clinique et pratique des maladies 
de» enfmrt». 3« édition, par ftàRTBEZ et Sahké. — Tome I•^ Ma- 
ladies du système nerveux, de l'appareil respiratoire, i fort voL 
gr. in-8. i<( fr. 

Tom II. Maladies de Veppareil circulatoire, de reppareil digestif 
et de ses annexes, de l'appareil génito-urinaire, de rapport de 
reute, maladies de la peau. 1 fort vol. gr. in-8, 14 fr. 

Tome III, terminant l'ouvrage. Maladies ^écifiques, maladies 
générales consHiuHonnelles. 1 fort vol. gr. în-8. 25 fr. 

SIMON (P.)« professeur à la Faculté de médecine de Ifancy^ Manuel 
de perén»»lon et d'an»cnltatlon. 1895. In-12. A fr. 

SIPRINGER, i^a crol»eanee. Son rôle en pathologie. Essai de patho- 
logie générale. 1 vol. in-8. 1890. «6 fr. 

UNNa, profofseur à rUnive^silé de Vienne. Thérapeutique de» 
maladies de la peau. Traduit de l'allemand par les D^' Do«ON et 
Spillmann. 1 vol. grand in-8. 10 fr. 

mevue de Mléde«lne. Oirecteitfs, MM. RoiioiAJiD, BiiiSSAtr», Chau- 
VEAU, Landouzt, Lépine, Pitres, Roger et Yaillard ; Rédaetcars en 
ehpf, MH. Lahdoczt et Unis ^Secrétaire de Ucédaciion, D^^iSAii 
LÉPINE j(v. p. Z/Oj. 
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8 MALADIES NERVEUSES ET MENTALES 

Maladies nerveuses et mentales 

BERNARD XEROY. li'lllaslon de faïuise reeonnalssanee. 1vol. 
in-8. 1898. à fr. 

— I<e liansase. Essai sur la fonction normale et pathologique de 
cette fonction. 1 vol. in-8. 1906. 5 fr, 

BINEF. lies «Uérailons de la personnalité. 2* édit. In-8, cart. S fr. 

CAMUS (J.) et PAGNifZ (Ph.). isolemcnl et psychothérapie. Traite- 
ment de Vhyslérie et de la neurasthénie^ pratique de la rééducation 
morale et physique. Préface de M. le P* Dejkrine. 1904. Gr. in-8. 9 fr. 

DARËL. E.a Folle. Ses causes. Sa thérapeutique. 1 v.in-9.1901 H fr. 

DEGA (M^* G.), essai sur la eare préventive de Thystérle 
féminine par l'édaeation. 1 Vol. iii-8. 1898. 3 fr. 

DUMAS, chargé du cours de psychologie expérimentale à la Sorbonne. 
I<a tristesse et la Joie. 1 vol. in-8. 1900. 7 fr. 50 

FfiRÉ (Ch.), médecin de Bicètre. lie traitement des aliénés dans 
les ramilles. 1 vol. in-lS. 3<> éd, cart. à l'angl. A fr. 

— E.es épilepsies et les épilepti^nes. 1 vol. gr. in-8, avee 
67 gravures et 12 planches hors texte. 20 fr. 

— Pathologie des émotions, études cliniques et physiologiques. 
1 vol. grand in-8, avec fig. * 12 fr. 

— lia Famille névropathlqne. Théorie tératologique de l'hérédité 
et de la prédisposition morbides et de la dégénérescence. 1 vol. 
in-12. 2* éd., 1898, avec 25grav. dans le texte, cart. àTangl. A fr. 

— Défénéreseenee et eriminallté. 1 vol. in-12. 3* édit. 
1895. 2 fr. 50 

FLEURY (Maurice de). Introduction A la médecine de l'esprit. 
1 vol. in-8, avec fig. ?• éd., 1904. {Couronné par V Académie 
française et par CA cadémie des sciences). 7 fr. 50 

— liOS srands symptômes neurasthéniques. Pathogénie et 
traitement. 2« éd., ip02. 1 vol. în-8, avec figures. 7 fr. 50 

— Maouel pour l'étude des maladies du système nerveux. 
Gr.in-8, avec ISS grav.eu noir et en cou)., cart. à rang). 1904. 25 fr. 

{Ces deux ouvrages ont été couronnés par r Académie, de médecine.) 
FRENKEL. li^AtaxIe' Cahétique. Son traitement par la rééducation 
des mouvements. Traduit de Tallemand par le D' Van Biervliet 
Préfacedu Prof. Raymond. 1 fort vol. gr.in'8,av.l32grav.l906. 8 ir. 
GRASSET, professeur de la Faculté de médecine de Montpellier. lios 
maladies de rorlentatlon et de réqullihre. 1901. 1 vol. in-8, 
avec grav., cart. à Tadgl. 6 fr. 

— Deotlfous et demiresponwables. 1 vol. in-8. 1907. 5 fr. 
HARTENBERG (P.). lies timides et la timidité. 2* éd. 1 vol.in-8. 5 fr. 
IGARD(S.). lia femme pendant la période menstruelle, étude de 

psychologie morbide et de médecine légale, i vol. in-8. 6 fr. 

INGEGN'EROS (J.), professeur à l'Université de Buenos-Ayres. liO 
liansase musical et ses troubles hystériques. Gr. in-8. 6 fr. 

JANET (Pierre), professeur au Collège de France, et RAYMOND (F.), 
professeur de la clinique des maladies nerveuses à la Salpêtrière. 
névroses et Idées flxes. — I. Études expérimentales sur les 
troubles de la volonté^ de l'attention, de la mémoire, sur les 
émotions, les idées obsédantes et leur traitement, par P. Janbt. 
1 vol. gr. in-8, avec 92 fig. 2» édit. 1904. 12 fr. 

II. — Névroses, maladies produites par les émotions, les idées obsé- 
dantes et leur traitement, par F. Raymond et Pierre Janet. 1899. 
1 vol. gr. in-8, avec ^7 grav. 14 fr. 

(Ouvrage couronné par V Académie des sciences et par l'Académie 
de médecine.) 

— lios obsessions et la psychasthénie . I — Études cliniques et 
expérimentales sur les idées obsédantes, les impulsions, les manies 
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PSYCHOLOGIE EXPÉRIMENTALE 9 

mentales, là folie du doute, les tics, les Qgitationu les phobies, les 
fiélires du contact, les angoisses, les sentimeyUs d'tncompf étude, la 
neurasthénie, les modifications des sentiments du réel, leur pathogénie 
et leur traitement. 1003. 1 vol. grand in-8, avec gravures. 18 fr. 
II. •^— États neurasthéniques, aboulies, incomplétude, agitations 
et angoisses diffuses, algies, phobies, délires du contact, tics, mclnies 
mentales j folies du doute, idées obsédantes, impulsions. 1903. 
1 vol. grand in-8, avec gravures. 14 fr. 

LÀNGE^ professeur à l'Université de Copenhague lies émotioBs. 
Traduit de l'allem. par G. Dumas. T" édit., 1902. 1 voI.m-12. 2 fr. 50 

LÊVY (P.-E.). ■i'Édueation rationnelle de la veionté, son 
emploi thérapeutique. Préface de M. le Prof. Bernheim. 5" édiU, 1905, 
1 vol in-12, cart. à Tangl. 4 fr. 

MAUDSLEY. i^e erlme et la folle. 1 vol. m-8. 6* édit. Cart. 6 fr. 

PHILIPPSON. ■."Autonomie et la eentralisatlon «les centres 
nerveux. 1906. lut». 5 fr. 

RAYMOND (P''F.). Voyea Janet (Pierre) et Raymond, ci-dessus. 

RODËT (P.) Morphlnlfinie et morpblnomanle. 1 vol. in-12, cart. 
à l'angi. (Coui^onné par f Académie de médecine,) 4 fr. 

ROGIJES DE FURSAG (J.). ancien chef de cli»ique à la Faculté de Méde- 
cine de Paris. Manuel de psychiatrie. 2^ édit. 1906. 1 vol. 
în-16, cartonné à l'angolaise. ' 4 fr. 

SEGUIN (En). Traitement et éducation des idiots et autres en- 
fants arriérés. Préface du Di" Bourneville. 1906 1 v. in<8. iO fr 

SOLLIER(P.). Genèse «^tnaturederuystérle. 2 voL in-8. 1897. 20 fr. 

— li'liystérle et son traitement. 1 vol. in-12, cart. 1901. 4 Ar. 
TISSIÉ (Pb.). i«es rêves, pathologie, physiologie. 1 v. in-18. 2 fir. 60 
VOISIN (Jules), médecin de la Salpêtrière. LHdiotle, psychologie et 

éducation de Vidiot. 1893. 1 vol. in-12. 4 fr. 

— ■i'Epllepsle. 1 vol.gr.in-8.1897(Cour.pflr/'ilcaû?.c?ew^rf.). 6 fr. 

Psychologie expérimentale. 

BiNET (Alfred), directeur du laboratoire de psychologie physiologique 
à la Sorbonne. I^a psychologie du raisonnement. Recherches 
expérimentales par l hypnotisme, 3* édit , 1903. 1 vol. in-18. 2 fr. 50 

— liCS Révélations de récriture. 1 vol. in-8, avec grav. 1906. 5 fr. 

CRÊPfEUX-JAMIN (J.). i/écriture et le caractère. 4« édit., 1896. 
1 vol. in-8. 7 fr. 50 

DANVTLLE (Gaston). Psycliolosie de Tamour. 4« édit., 1907. 
1 vol. in-18. 2 fr. 50 

DUMAS (G), chargé du cours de psychologie expérimentale à la Sor- 
bonne. Le Sourire Psychologie et physiologie, avec figures. 
1 vol. in-16. 2 fr. 50 

EGGER (V.), professeur à la Sorbonne. I^a parole Intérieure. 
2* édit. 1904. 1 vol. in-8. 5 fr. 

FOUCAULT (M.), maître de conférences à l'Université de Montpellier. 
liO Béve (Recherches et observations)» 1 vol. in-8. 5 fr. 

6LEY (E.)^ membre de l'Académie de médecine, professeur agrégé 
de la Faculté de Médecine de Paris. Etudes de psycholofi^e 
physiologique et pathologique. 1903. 1 vol. in-8. 5 fr. 

GODFËRNAUX (A.). I^e sentiment et la pensée et leurs princi- 
paux aspects physiologiques. 2* édit. 1 vol. in-16. 1905.2 fr. 50 

GRASSET il.), professeur à li Faculté de médecine de Montpellier. 
Demifous et demiresponsables. 1907. 1 vol. in-8. 5 fr. 

HOFFDING, professeur à Tuniversité de Copenhague. Esquisse d^une 
psychologie fondée sur Texpérlence, trad. Poitevin, préface de 
Pierre Janet. 3« édit. 1905. 1 vol. in-8. 7 fr. 50 

JAMES (William). lia théorie de l'émotion. Trad. de l'anglais. Introd. 
par G. Pumas, prof, à la Sorbonne. 2* édit. 1906. 1vol. in-16. 2 fr. 50 
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JANET (Pierre), professeur^ au Collège de France. ii*«iitoin«tlsiM 
psyeliologiqiie. 5«édit., 1907. 1 voL in-8. 7 fr. 50 

LÂUVRIËRE (K). Edsar PoS. Sa vie et son œuvre. Étude depsycko» 
logie pathologique, {Couronné par V Académie de médecine), t vol. 
in-S. *905. 10 r. 

MÂLÀPëRT (P.). l^es éléments du caractère et leurs lais da 
eombinaisoiD. 4905. 1 vol. în-8. 2* édition. 5 fr« 

MASSELON (R.), médecin adjoint de l'asile de Glermont'. lia Mélan- 
colie, étude médicale et psychologique. t906. 1 vol. in-16, cart. 4 fr. 

MOSSO, professeur à l'Université de Turin. lia pear. Étude psycho- 
physiologique. 2* édit., 1902. 1 vol. in-18, avec grav. 2 fr. 50 

— lia fatigue Intellectuelle et physique, traduit de Titalien par 
P. Langlois. 3« édit., 1903. 1 ^ol, in-18, avec grav. 2 fr. 50 

NAY^AC (J.-P.). Ptaysiologie et psyclioloirie de rattention 
{Ouvrage récompensé par Fïmtitut). 1 vol. in-8. 1906. 3 fr. 75 

PHILIPPE (J.), chef des travaux au laboratoire de psychologie physio- 
logique à la Sorbonne. ii'lniage mentale. 1903. 1 vol. in-lS, 
avec figures. 2 fr. 50 

— et BONGOUR (G. -Paul). lies anomalies mentales cbe» les 
écoliers. Élude médico-pédagogique. 2* édit. (Couronné par f Ins- 
titut). 1907. 1 vol. in-lO. 2 fr. 50 

PlDERlT.iiamimique et la physlosnomonle. ln-8, av. 100 gr. 5 fr. 
RIBOT (Th.), de Tlnstitut, directeur de la Revue philosophique, lia psy- 
chologie de l'attention. 7« é<liV, 1905. 1 vol. in-18. 2 fr. 50 

— li'taérédlté psychologique. 8* 'édit., 1906. 1 vol. in-8. 7 fr. 50 

— lia psychologie des sentiments. 5* édit., l907.In-8. 7 fr. 50 

— Essai sur les passions. 1907. 1 vol. in-8. 3 fr. 75 
SAINT-PAUL (G.), médecîn-major de Tarmée. l^e langage inférieur 

et les paraphasies [la fonction endophusique). 1904. 1 vol. 
in-8. 5 fr. 

SOLLIER (P.). liO problème de la mémoire. Essai de psycho- 
mécanique. 1900. 1 vol. in-8. a Ir. 75 

— liOS phénomènes d'antoscople. 1903. 1 vol. in-lft, avec 
gravures. 2 fr. 50 

TARDIEU (Emile). li'ennul. Etude psychologique. 1903. 1 vol.in-8. 5 fr. 
THOMAS (P. -F.). lia suggestion^ son rôle dans Véducation. 1895. 

1 vol. iR-18. 2 fr. 50 

WUNDT. flypnotisme et suggestion, traduit de l'allemand par 

E. Keller. 2« édit., 1902. 1 vol. in^l8. 2 fr, 50 

Journal de psychologie normale et pathologique, par les 

professeurs Pierre Janet et G. Dumas. (Voir page 31.) 

Psychologie pathologique. 

DUPRAT. li^nstabllité mentale, essai sur les données de la psycho- 
paihologie. 1 vol. în-8. 1899. 5 fr. 

— liOS causes sociales de la folie. 1900. 1 vol. in-12. 2 fr. 50 
DURKHEIM (Em.)^ chargé de cours à la Sorbonne. liO suicide. 1 vol. 

in-8. 1897. 7 fr. 50 

GRASSET (P** J.). Demtfons et domirespon sables. 1 vol. in-8. 

1907. 5 fr. 

GURNEY, MYERS et PODMORE. liOS hallucinations télépathlques, 

adaptation de l'anglais par L. Marillier, avec préface de 

M Gh. RiCHET 4« édit., 1903. 1 vol. in-8. 7 fr. 50 

MURISIER, professeur à l'Université de Neufchâtel. liOS maladies du 

sentiment religieux. 1 vol. in-12, 2« édit. 1905. 2 fr. 50 

MYERS. lia personnalité humaine. Sa survivance. Ses manifes^ 

talions supemormales, traduit par le D'^ Jankelevitch. 2* édit. 

1 vol. in-8. 1906. 7 fr. 50 
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HORDAU (Max). DéséaéresseBoe. 2 yo\. iii-8,6'édit.,1903. 17 fir, 50 

RiBOT (Th.), de l'Institut, iios maladies de la aiéaialre. 19* édit., 

1907. 1 vol. in-18 2 fr. 50 

— M.em maladie» de la valante. 22* édit., 1906. In-18. 2 fr. 50 
-— I«es maladies de la perwoluialité.l'* édit., 1906.1n>18. 2 fr. 50 
80LL1ER (P.). Psyelielosle de ridiot el de rimbéelle. 2* édit., 

1901^ 1 vol. iii-8, avec planches. 5 ft*. 

Hygiène. — Thérapeutique. •— Pharmacie. 

BOSSU. Petit eampendlam médieal. Quintessence de pathologie, 
thérapeutique et médecine usuelle. 6* éd., 1901. 1 vol. in-32, cart, 
i l'angl. 1 fr. 26 

BOUGHARDAT (A.) et (G.), membres de l'Académie de médecine. 
Heavean Fermalalre magistral, i90d, 33' édition, revue et 
augmentée de formules nouvelles, d'une Note sur P alimentation dans 
le diabète sxtcré et de la Liste complète des mets permit auxglyco- 
suriques, i vol. in-18, cartonné à l'anglaise. 4 fr. 

BOUGHARDAT (A.) et DESOUBRY. Menveav fermiilalre Tétérl- 
■aire 6' édit. conforme au nouveau Godex, revue et augmentée. 
1904. 1 vol. in-18^ cartonné à l'anglaise. A f^. 

BEMËNY (G.), professeur du cours d'éducation physique de la Ville de 
Paris et de gymnastique appliquée à l'école de gymnastique militaire 
de JoinviUe-le-Pont. liCS ttume» scientifiques de rédneatlon 
physique. 3« édition, 1906. 1 vol. in-8, avec 198 fig. Gart. 6 fr. 

— Mécanisme et éducation des mouTements. 2* édit., 1904. 
1 vol. in-8, avec 565 figures, cartonné à Tanglaise. 9 fr. 

— PHLiPPE (J.) et RAGINH:. Cours supérieur d'éducation phy- 
sique. 1904. J vol. in-8, avec gravures. 4 fr. 

BUFOUR (L.), pharmacien de 1'^ classe. Manuel de pharmacie 
pratique. 2<'édit., 1903.1 vol. in-18. 3 fr. 50 

ICARD (S.). li'allmentatlon des nouveau-nés. Hygiène de Tallaite- 
ment artificiel. 1894. 1 vol. in-12, cart. à l'angl., avec 60 grav.' 4 fr. 

liAGRANGE (F.). li'hyslène de l*exerclee chea les entents et les 
Jeunes gens. 7' éd., 1901. 1 vol. in-12, cartonné à l'angl. 4 fr. 

— me l'exercice chea les adultes. 5* édit., 1904, 1 volume in-12, 
cart. à l'angl. 4 fir. 

LA13M0NIER (J.). Hygiène de rallmentatlon dans l'état de 
santé et de maladie. 1 vol. in-12, 3" édit. 1904, cart. à l'angl., 
avec grav. 4 fr. 

lAFÉBURE (€*), directeur de l'école de gymnastique militaire belge. 
Méthode de symnaMtlque éducative. 1 vol. in-8^ avec gra- 
vures et planches. 1906. 5 fr. 

LSYILLAIN. Hysiéne des sens nerveux, 1 vol. in-12. 4<> éd., 
1901, cart. à l'angl. 4 fr. 

MAGE, professeur à TÉcole de pharmacie de Rennes. Traité pratique 
et raisonné de pharmacie (alénlque. 1 vol. in-8. 6 îr. 

— Manuel d'hysléne athlétique, à l'usage des lycéens et des jeunes 
gens des associations athlétiques. 1 broch. in-32. 1895. 50 c. 

MOSSO, professeur à l'Université de Turin, i^^éducatton physique 
de la Jeunesse. 1 vol. in-12, cart. à l'angl. 1895. 4 fr. 

— I^es exercices physiques et le développement Intellectuel. 
1904. 1 vol. in-8». Cartonné 6 fr. 

POSKIN (A.), ex-médecin de la G»* des Chemins de fer du Gongo. 

li^Afrique équatoriale, climatologie,^ nosologie, hygiène. 1 vol. 

în-8, avec fig. 1898. 12 fr. 

BIBBING, prof, à TUniv. de Lund (Suède). r.«hyslène sexuelle et 

ses conséquences moralM. 3^ éd. In-12^ cart. 4 fr. 

TISSIÊ (Ph.). I.a fatigue et l'enAralnement physique. S*" édit., 1 vol. 

in-12., cart. à l'angl. 1904. (Couronné par l'Acad, de méd,) 4 fr. 
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12 PATHOLOGIE ET THÉRAPEUTIQUE CHIRURGICALES 

WEBER. Cllmatotliérapie, traduit de raUemand par MM. les docteurs 
DOYON et Spillhann. 1 vol. in-8. 6 fr. 

YVERT (A.), médecin principal de l'armée en retraite. CfiiiseHefl 
sanitaires. Tome I. Théorie des germes, 1903. 1 vol. iii-8. 5 fr. 
Tome H. Désinfection. 1906. 1 vol. in-8. 6 fr. 

Pathologie et thérapeutique ohirorgioalefl 

BÛECKEL (Jules). De rabiallon de restomae. 1903. 1 vol. in-8, 
avec planches. 3 fr. &0 

BOURGART, privot-docent à rUniversité de Genève, et CAUTRU. 
lie Vf litre. Étude de la cavité abdominale au point de vue du mas- 
sage. Tome I. Le rein. 1 vol. gr, in-8, avec gr. et pi. 10 fr. 

GHAUVEL, de l'Académie de médecine. Études ephtalmoio* 
(iqaes. 1 vol. in-8, 1896. 5 fr. 

CORNET . Pratique de la CiHi'ursle eeuraute. Préface du 
proresseurOLUER. 1 fort vol. in-12, avec 111 grav. 1900. Gart. A fr. 

DE BOVIS, professeur à TÉcole de médecine de Reims. I^e eaneer da 
sros Intestin^ rectum excepté. 1901^ 1 vol. in-8. 5 fr. 

DELBET, professeur Hgrégé de la Fac. de méd. de Paris, chirurgien 
des^ôpitaux . Du traitement des anévrysiues. 1 vol . in-8. 5 fr. 

DELORME^ médecin inspecteur de l'armée, directeur du Val-de-Grftce. 
Traité de eliirursie de (uerre. — 1. Histoire de la chirurgie 
militaire française, plaies par armes à feu des parties molles, i vol. 
gr. in-8, avec 95 fig. dans le texte et 1 planche hors texte. 16 (r. 
II. Lésions des os par les armes de guerre. — Blessures des 
régions, — Service de santé en campagne. 1 fort vol. grand in-8, 
avec 397 gravures dans le texte. 26 fr. 

[Ouvrage couroîiné par V Académie des sciences.) 

£STOR(L.)^ professeur à la Faculté de médecine de Montpellier. Guide 
pratique de ehirursie infantile. 1904. 1 vol. in-8, avec 165 
gravures. 8 fr. 

f BAISSE. Principes du diagnostie «ynéeeloslque. 1901. 1 vol. 
in-12, avec gravures. 5 fr. 

GAYME (L.). EswaI sur la maladie de Basedow. Gr. in-8. 6 fr. 

ROCHER (Th.). E,em fraetures do l'imméru» et du fémar. 1 vol. 
gp. in-8, avec 105 figures et 56 planches. 1904. 15 fi*. 

LABADIE-LAGRAVE, médecin des hôpitaux de Paris, et LEGUEU, prof. 
agrégé à la Pac. de méd. de Pans, chirurgien des hôpitaux. Traité 
niédlêo-cbirurflileal de (ynécoloffle. 1 vol. gr. in-8, avec 387^ 
gravures dans le texte 3^ édit., 1904. Cari, à l'anglaise. (Couronné 
par r Académie des sciences et par l'Académie de médecine.) 25 fr. 

LEGUEU /^Félixj, professeur agrégé à la Faculté de médecine de Paris, 
chirurgien des hôpitaux. E.eçensde elinlque citirure^ieale. 1902. 
1 vol. grand in-8, avec gravures. < 12 fr. 

LEGUEU (voir ci-dessus : Labadie-Lagrave). 

MALGAKtNE et LE FORT, professeurs à la Faculté de médecine de 
Paris. Manuel de médeelne opératoire. 9* édit.' 2 vol. gr., 
in-18; avec 787 fig. dans le texte. 16 fr. Cart. à l'anglaise. 17 fr. 50 

NIMIER (H ), médecin principal de Tarmée, professeur au Val~de- 
Grâce. Chirurgie nei'veuse. Blensures du crâne et de l*eneé- 

f . piiaiepareoupde feu. 1904. 1 vol. gr.in-8,avec 158 grav. 15 fr. 

— et DESPAGNET. Traité élémentaire d'oplitalmolosie. 4 894. 
1 vol. gr. in-8, avec 432 gravures, cart. à l'angl. 20 fr, 

— et LAVAL. Les projectiles des armes de soerre. Leur action 
et leurs effets vulnérants. 1898. 1 vol. in-t2, avec gravures. 3 fr. 

— lies explosifs, les poudres, les projectiles d^exerclce, 
leur action vulnérante. 1899. 1 vol. in-12, avec gravures. 3 fr. 
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NIMIER (H.)- lies armefl blanehes. Leur action et leurs effets vulné- 
rants. 1899. 1 fort vol. ia-i2, avec g^ravures. 6 fr, 

(Cw trois volumes ont été couronnés par V Académie des sciences.) 

— i»e rinfeetion en ehlrorsle d^armée. Évolution des blessures 
de guerre, 1900. 1 fori vol. in- 12, avec gravures. 6 fr. 

— TraUement dea bleasnrea de snerre. 1901. 1 fort vol. m-12, 
avec gravures. 6 fir. '^ 
(Ces cinq volumes ont été récompensés par l'Académie de médecine, 

— Prix Laborie.) 

POZZl (A.), professeur à l'Ëcole de médecine de Reims. Uanael 
tkéorique et pratique d^aeeonetaemeiita. 4*édit., 1904. 1 vol. 
in-12, avec 136 grav., cart. à Tangl. H fir. 

AEBLÀUB (Th.). De» eystites non tuberenlensea ehez la femme 
(étiologie et pathogénie). 1 vol. in-8. 4 fir. 

TËRRlhRiF.), professeur à la Faculté de médecfne de Paris, membre de 
l'Académie de médecine, et PÉRAIRK. Manuel de petite elilrnr- 
(le de Jamaln. 8* éd., refondue. 1901. 1 vol. gr. in-18, avec 572 
fig.,cart.àrangl. 8 fr. 

— Petit Manuel d'antiflepsie et dVsepale ehlrarslealea. 1 vol. 
in-18, avec 70 grav., cart. à i'angl. 1893. 3 fr. 

— Petit manuel d^anesthéale ehlrursleale. 1 vol. in-18, avec 
grav., cart. i l'angl. 1893. 3 fr. 

— Ii*epération du trépan. 1 vol. in-12,^avec 222 grav., cart. à 
Tangl. 1895. A fr. 

— et E. REYMOND. Cliirursie de la plèvre et du peumen. 1 vol. 
in-i2, avec 67 gravures, cart. à Tanglaise. 1899. A fr. 

— Clilrnrsle du eœur et du périearde. 1 vol. in-12, avec 
79 grav., cart. à l'anglaise. 1898. ' 3 fr. 

— G13ILLEMA1N, chir. dfS hdp., et MALHERBE.. Chirurgie du eop. 
1 vol. in-12, avec 101 grav., cart. à Tangl. 1898. A fr. 

— Chirurgie de la face. 1 vol. in-12, av. 21A grav., 1896. A fr. 

— et AUVRAY, prof, airrégé à la Faculté de médecine de Paris. 
Chirurgie du foie et des Toles biliaires. 

Tome I. Traumatismes du foie et des voies biliaires, — Foie mo- 
bile, — Tumeurs du foie et des voies biliaires. 1901 • 1 vol. gr. 
in-8, avec 50 gravures. 10 fr. 

Tome II. Échinococcose hydatique commune, — Kystes alvéo- 
laires. — Suppurations hépatiques, — Abcès tube^'culeux intra^ 
hépatique. — Abcès de Vactinomycose, 1907. 1 vol.gr. in-8, avec 
47 gravures. 12 fr. 

VALOIS, meiisare» par gralas de. plomb de l'organe de la 
▼islon. 1896. 1 vol. in-8. 3 fr. 

Congrès français de Chirurgie. Procès-verbaux, mémoires ef 
discussions^ publiés sous la direction de MM. S. Pozzi etPicouÉ, 
secrétaires généraux (Chaque sessiod forme un vol. in-8, avec figures). 

l'« session, 1885, 1# fr.; 2* session, 1886, lA fr.; 3« à 7* sessions, 
1888 à 1891, chacune, 14 fr. ; 6" à 13» sessions, 1892 à 1899, 
chacune, 20 fr ; lA* à 18* sessions, 1901 à 1905, chacune, 20 fr. 

Revue de Chirurgie. Directeurs : MM. F. Terrier, Berger, Quenu, 
Poncet; Rédacteur en chef : M. F. Terrier. (Voir p. 30.) 

Anatomie. — Physiologie. 

ALEZAIS, professeur à l'École de médecine de Marseille. Etudes ana- 
tomiquessur leeobaye. 1903. 1 vol. gr. in-8, avec figures. 8 fr. 

ARLOING, professeur à la Faculté de médecine de Lyon. I^es Tlrus. 
1 vol. in-8, avec grav., cart. 6 fr. 

BEAUMIS (H.), professeur à la Faculté de médecine de Nancy. I^es 
sensations Internes. 1 vol. in-8^ cart. 6 fr. 

BERNSTEIN. Les sens. 1 vol. in-8^avec 91 fig., 5« édit., cart. 6 fr* 
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SERT (A.) et PELLANDA. i^a nôuMMielatare anatomiqae et ses 

Origines. Explication des termes anciens employés de nos jours, 

1904. 1 vol. in-8. 2 fr. 

B0NN1£R(D''P.).PIiysl6i6sledelAviii2.1vol.iD-16,av.grav.3 tt. 5^ 

BOURDEAU (Louis). I^e prolilème de la mort. S** édit. If^-8. 5 fr. 

— liO problème de la vie. 1901. i vol. in-8. 7 fr. 50 
CHARLTON BASTIAN. I^e eerveau et la pensée ctaez Thomme. 

2 vol. in-8, avec grav. cart. 12 fr. 

CORN IL, professeur à la Faculté de médecine de Paris j membre de 
TAcadémie de médecine, RANVtER, de Tlnstitut, professeur au 
Collège de France ; BRAtILT et LETULLË. Manuel d'hlstoloçie 
patltolosl^ne. 3^ édit. entièrement refondue. 

Tome I. Généralités, — Inflammations^ — Tumeurs, — r Bactéries, 
Lésions des <w, des tissus, des membranes séreuses^ par mM. Ramvier, 
CoRNiL, Brault, F. Bezançon, m. Cazin. 1 vol. çr. in-8, avec 369 grav. 
«n noir et en couleurs. 1900. 25 fr. 

Tome II. Muscles, — Sang et hématopoièse. — Cerveau et 
moelle. — Nei^fs, par MM. G. Durante, J Jolly, H. DoMiNiciy 
A. CoMBAULT, Philippe. 1 vol. gr. in-8, avec grav. en noir et en cou- 
leurs. 1902.25 fr. L'ouvrage complet formera h volumes. 

Tome IIl. Cerveau. — Centres nerveux inférieurs^ — Nerfs, — 
Cœur, artères et veines, — Vaisseaux et gunglicms lymphatiques. 
Rate, — Larynx., par MM. A. Gombault, A. Riche, J. NagÉotte, 
G. Durante, R. Marie, F. Bezançon et Th. Legry. 1 fort vol. gr. 
in-8, avec 388 gravures en noir et en couleurs. 35 Ir. 

Tome IV, terminant l'ouvrage, paraîtra fin 1907. 
60RNIL et BâBES, professeur à la Faculté de médecine de Bucarest. 
I.es baetéries et leur rôle dans Thistologie pathologii|ad des 
maladies infectieuse^. 2 vol. gr. in-8, contenant la description des 
méthodes de bactériologie. 3^ édit., 1890, avec 385 figures en noir 
et en coul. dans le texte, et 10 pi. hors texte. 40 fr. 

GYON (E. de). I^es nerfs da o«Bar. Anatomie et physiologie, 1 vol. 
gr. in-8, avec 42 gravures. 1905. 6 fr. 

DEBIERRE (Ch.), professeur à la Faculté de médecine de Lille. Traité 
élémentaire d^anatomle de Thomme (anatomie descriptive 
et dissection, avec notions d*organogénie et d^embryologie géné- 
rale). 2 vol. grand in-8, avec 965 grav. en noir et en couleurs 
dans le texte, i^^^i-^i, {Couronné par V Académie des sciences), AO fr. 
On vend séparément : 

Tome I. Manuel de Tamphithéâtre : Système locomoteur, système 
vatculaire, nerfs périphériques. 1vol. in-8, avec 450 ftg.lSOO. 20 fr. 

Tome U. Système nerveux central^ organes des sens, splanchno^ 
logie^ système vasculaire, système nerveux périphérique. 1 vol. in-8, 
avec 515 gravures, 1891. 20 fr. 

Les mêmes, en cart. anglais, 1 fr. 50 de plus par volnme. 

— Atlas d'ostéoloffle, comprenant les articulations des os et les 
insertions musculaires. 1 vol. in-4, avec 253 grav. en noir et cou- 
leurs, cart., 1895. 12 fr. 

— liOçons sur le péritoine. 1900. 1 vol. in-8, avec 58 figu- 
res. 4 fr. 

— li'embryologlc en «luelqnes leçons. 1902. 1 vol. in-8, avec 
figures. 4 fr. 

— liO cerveau et la moelle épinière. 1 voL in>8, avec gravures. 
1907. 16 r. 

DUVAL (Mathias), de TAcadémie de médecine, prof, à la Fac. de méd. 
de Paris. liO placenta des ronseurs. 1 fort vol. in-&, avec 106 fig.. 
dansle texte etunatlasde22 pi. entaille-douce hoTstexte. 1893. 40 fr. 

— I<e placenta des earnassiers. 1 fort vol. in-4, avec 46 grav. 
dans le texte et un atlas de 13 planches en taille-doace. 1895. 25 fr . 
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DU VAL (M.). Études siirl'eMlIry^losH» de« elBoiroptères.I'ot;u/0, la 

gastrula, le blastoderme et l'origine des annexes chez le murin . 1 fart 

Yol.ÎQ-a, avec 29 ftg. daos le texte et 5 pi. en taille-douce, 1899. 15 ft*. 
FAU. iuuiteinie «M t&mmM 4a eorps hmii^im, à l'usage des 

peintres et des sculpteurs. 1 atlas in-folio de 25 planches, avec 

texte explicatif. Prix : fig. noires. 15 fr. — Figurei coloriées. 30 fr . 
f£r£ (Ch.)y médecin de Bicètre. Travuil et plaistr. Études expérim. 

de psycho-mécanique. i90 a. Gr. in-8, av. 200 fîg. 12 fr. 

GALIPPË (V.), de l'Académie de médecine. Étude tsar riiérédité 

des anomalies des mailllalres et des dents. 1902. 1 vol. 

ijHS. 1 fr. 50 

GELLÉ (E.-M.), membre de la Société de biolos^ie. I^'anditlon et ses 

•r^anetf. 1 vol. in-8, avec çrav., cart. à Tangl, 189^. 6 fr. 

HERZEN. Causeries ptaysiolayl^ues. 1899. 1 vol. in-12. 3 fr. 50 
JAVAL (£.)» de T Académie de médecine. Pti^ysiolef;!* de la lecture 

et de l'écrltare. 2" édit. 19Q6. 1 vol. in-8>av.96 grav., cart.6 fr. 
KOENIG (G.-J.). Cantrlteutlan h rétude expérimentale des 

eananx semi-eireulaires. 1 vol. in-8. 1897. 3 fr. 50 

LAGRANGE (F.), lauréat de l'Institut. Pliysiolasie des ei^eveieesda 

earps. 1 vol. in-8 7* édition, cart. à Tangl. 6 f^. 

LAr^GLOlS (P.), professeur agrégé à la Faculté de médecine de Paris. 

I.es eapsnies torrénales. 1 vol. in-8. 1897. à fr. 

LE DANTEO (F.), chargé du cours d'embryologie générale à la Sor- 

honne. Traité de Moloyie. 2« édit. 1906. Gr. iD-8. 15 fr. 

— Éléments de plillosaplile bloloslqne. 1 vol. in-16. 1907. 

3 fr. 50 
UEBREIGH (R.). Atlas d'oplitalnioseapie. 1 atlas in-A, avec 12 pi. 

en chromolithographie et texie explicatif. 3* édition. AO fr. 

BlAYER (A.). Kssal sur la soif. 1900. 1 vol. in-8. 3 fr. 

NOÊ (Joseph). Becherehes sur. la vie oscillante. Étude de 

biodynamiquê. 1903. 1 vol. in-8, avec figures. 7 fr. 

PREYER, professeur à l'Université d'Iéna. Eléments de piifysioliM^le 

cénérale,traduitderalleiBandparM.Jules SouRT. 1 vol. in-8. 5 fr. 

— Pltyiviolosie spéeiale de remibryon. In-S^ avec fig.. 7 fr« 50 
RIGBET(Gh.), professeur à la Faculté de médecine de Paris, mtmhre 

de l'Académie de médecine. lia eliaieur animale, ln-8. 6 fr. 

— iPhysioiasie, tfavauxdu laboratoire du prof. Ce' Richet. 

Tome I. Système nerveux^ Chaleur animale, (Épuisé.) 

Tome II. Chimie physiohgiqueyToxicologie, la-B, avec 129 grav. 
dans le texte. 1893. 12 fr. 

Tome m. Chloralose^ Sérothérapie ^ etc. In-8, avec grav. 1894. 12 fr . 

Tome IV. Appareils glandulaires ^ nerfs et muscles^ sérothérapie, 
chloroforme, ln-8, avec gravures. 1898. 12 fr. 

Tome V. Muscles et nerfs ^ Épilepsie, Zomothérapie^ Réflexes 
psychiques. In -8, avec gravures. 1902. 12 fr, 

— Oictlonnaire de physiologie, publié avec le concours de savants 
français et étrangers. Formera 10 & 12 volumes gr. in*8y se composant 
chacun de 3 fascicules; chaque volume, 25 fr.; chaqne fascicule, 
8 fr. 50. 6 volumes parus. 

Tome I {A-Bac). — Tome II (Bac^ei*). — Tome lU (Cer-Co6).— 
Tome lY (Coc-^Dig), — Tome V (Dig-Fac), — Tome yi (Fiam-Gai). 
—Tome Yll (Gal-Gou). 

SNSLLEN. Échelle typosraphl4|ue pour mesurer l'acuité de li^ vi- 
sion, 17« éd., 1904. A fr. 

TOURNEUX (P.), prof, à la Faculté de médecine de Toulouse, kttas 
d^e«»hryolosle des arcanes giénitO'Hrinatres. 1 vol. in-4, 40 fr. 

journal de l'anatomle et de la physlalocle normales et pa- 
tholaslqaes de l'homme et des animaux, dirigé par \€>s Prof. 
Mathias Doval, Kettsxea, TouRSEUx et le D' G. Loisel. (Voir p. 30.) 
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Physique. — Chimie. 

BERTHIILOT, de l'Institut. I«a «yntlièse ehlmlqne. In-S. 6 fr, 

— liaBéToltiCioneliiiniqaeyliaYOlsier Ivoi. in-8, 2*éd.,cart. 6fr. 
BLASËRNA, prof, à FUniv. ae Rome, et HELMHOLTZ.prof. à TCniv. de 

Berlin. M,e son et îm. miuilqiie. 5* édit. Ia-8. 6 fr. 

BOUANT (E.), docteur es sciences, agrégé des sciences physiques. 

Coare» d« physique. 1 vol. in-i2, avec 589 gravures et i planche^ 

Cart. 10 ff. 

— Eléments de physique. 1 vol. ia-12, avec 366 fig. et 1 planche. 
Cart. 6 fr. 

— Cours «le chimie. 1 vol. in-12, avec fig. Cart. 7 ir. 

— Éléments de chimie. 1 vol. in-iit, avec fig, Cart. 3 fr. 
FUGHS. liCs Yolcans et les tremblements de terre. 1 vol. in-8^ 

avec tig. et 1 carte en couleurs. 6* édit., cart. 6 fr. 

GBIMAUX^ de Tkistitut. Chimie organique élémentaire. 8« édit., 

1901. 1 vol. in-12, avec figures, cart. 5 fr. 50- 

— Chimie inorganique élémentaire. 8*édit., 1901. t vol. in-i 2, 
avec figures, cart. 5 fr. 5(^ 

6UILLEMIN, professeur de physique à TEcoIe de médecine d^ Alger. 
Génération de la voix et du timbre. Préface de J . ViOLLE, de 
rinstitut, 2« édition, avec 122 gravures. 1 vol. in-8. 10 fr. 

— lies premiers éléments de Tacoustique musicale. 190Â. 
1 vol. in-8^ a«ec 53 gravures. 10 fr. 

MALMEJAG (F.), pharmacien de Tarmée. li'eau dansi'allmeotation. 

1902. 1 vol. io-8, avec figures, cartonné à Tanglaiee. 6 fr. 
190 RM AN LOCKYER.i:i'évolution inorisanique expliquée par l'a- 
nalyse spectrale. 1 vol. in-8, avec figures. Cart. à l'anglaise. 6 fr. 

PISANl. Traité pratl<|ue d'analyse chimique qualitative et 

quantitative, suivi d*un traité d'Analyse au chalumeau. 5* éd., 

1900. 1 vol. in-12. 3 fr. 50 

PISANl et DIRVELL. i^ chimie du laboratoire, i v. in-12, avec 

fig. dans le texte. 2« édit. revue. 1893. à ft, 

ROOD, professeur à Columbian-College, de New- York. Théorie selon- 

tlllqne des couleurs. 1 vol. in-8, avec grav. 6 fr. 

SGHUTZËNBER6ER, de l'Institut. I.es fermentations^ avec figures 

dans le texte l.vol. in-8. 6» édit., 1895. Cart. 6 fr. 

STALLO. I<a matière et la physique moderne. Préface d& 

Gh. Friedel, de rinstitut. In-8. S^'éd Cart. 6 fr. 

TYNDALL. l.es glaciers et les transformations de l'ean, avec 

fig. 1 vol. in-8. 7« édit. Cart. 6 fr. 

WURTZ, de Tlnstitut. I^a théorie atomique. In-8. 9" édit. Cart. 6 fr. 

Botanique. — Géologie 

BERTRAND (G.-£g.], professeur à la Faculté des sciences de Lille. 

Remarques sur le liOpIdodendron HartcourttI de ^l¥ittham. 

1 vol. in-8, avec planches. 10 fr. 

GANDOLLE (de), correspondant de rinstitut. I.'orlslne des plantes 

cultivées. 1 vol. in-8. 3<> édition. Cart. 6 fr. 

GOOKE et BERKELEY, i^es ehnmpisnons, avec 110 figures dans le 

texte. 1 vol. in-8. A* édit. Cart. 6fr. 

COSTANTIN (J.), professeur au Muséum d'histoire naturelle. lios 

végétaux et les milieux cosmiques. (Adaptation, évolution). 

1 vol. in-8, avec 171 grav., cart. à Tângl. 1898. 6 fr. 

— lia nature tropicale. 1 vol. in-8, avec 166 gravures. 6 fr. 

— lie ti^nsformlsme appliqué à rasrlcnlture. In-8. 6 fr.. 
DAUBRÊE, de rinstitut. I^es régions Invisibles du globe et 

des espaces célestes. In-8, avec 89 fig. 2* éd. 6 fr. 

H ALLEZ (Paul)^ professeur à la Faculté de médecine de Lille, morpho- 
logie générale et affinités des tubellarlées. 1 vol. in-8. 2 fr^ 
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HOUDAILLE, prof, à Técole d'agriculture de Montpellier. Mméralosie 
asrieole. 1 vol. in-12, avec gravures. 3 fr. 50 

DE LANËSSAM^ piofesseur agrégé à la Faculté de médecine de Paris. 
Introdaetlon h la botanique {le Sapin), In-8. 6 fr. 

MEUNIER (Stanislas), professeur au îiduséura d'histoire naturelle. Ija 
géologie comparée. 1 vol. ia-8, avec grav. 1895. Cart. à Tangl. 6 fr. 

— lia (éoiofi^ie expérimentale. 1 vol. in-8, avec grav. 2«* édit. 
1904. Cart. à l'angl. 6 fr. 

— lia séologle centrale, in-8, avec 36 grav. Cart. à Tangl. 6 fr. 
MOU'iLLEFERT (P.), professeur de sylviculture à TEcole nationale 

d'agriculture de Grignon. Tralié de «ylvleultnre. I. Fi^incipales 
essences forestières. 1903. 1 vol. in-12, avec 630 gravures. 7 fr. 

— II. Exploitation et aménagement des forêts A^^li. 1 vol. in-12, avec 
98 gravures. 6 fr. 

TROUESSART, prof, aa Muséum d'histoire naturelle. liOs mlerotoes^ 
les ferments et les molsiasnroo. 1 vol. in-8^ avec 107 fig» 
2» édit. revue. Cart. 6 fr. 

Histoire naturelle de rhomme et des animaux 
BELZUNG, professeur agrégé des sciences naturelles au Lycée Gharle- 
magné, docteur es sciences. Anatomie et pliyololosle animales. 
1 vol. in-8, avec 540 figures. 10« édit., 1904. 6 fr. 

— Anatomie et physiologie végétales. 1900. 1 fort vol. in-8, avec 
1700 gravures dans te texte. (Licence es sciences). 20 fr. 

— PréelA d-anatomle et physiologie végétales. 1 voU in-8, 
avec 730 grav. 1904. 6 fr. 

GRASSET, professeur à la Faculté de médecine de Montpellier. lios 
limites de la hiologle. 1 vol. in-16. Préface de Paul Bourget, de 
rAcadémie française. 4« édit. 1906. 2 tr. 60 

HëRBKRT SPËNGëR. Principes de biologie. 2 vol. in-8. 20 tt. 

HUXLEY (Th.), de la Société royale de Londres. Ii*éerevtsse^ intro- 
duction à l'étude delà soologie. 1vol. in-8, avec 89 Ag. 2*éd.Gart. fr. 

LALOY (L.). Parasitisme et mutnallsme dans la nature. 
Préface du prof. A. Giard, de l'Institut. 1 vol. ia-8. avec 80 gra- 
vures, cart. à l'anglaise* 1906. 6 'r. 

LE DANTEG (F.), chargé du cours d'embryologie généraleàla Sorbonne. 
Traité de biologie. 2*" éd.l906. 1 vol.gr. in-8, av. 101 grav. 15 fr. 

LUBBOGK (Sir John). lies sens et l'instinet ehez les animaux, 
principalement chez les insectes. 1 vol. in-8, avec grav. Cart. 6 fr. 

PERRIER (Edm.), de l'Institut, directeur du Muséum lia philosophie 
Koologique avant KBarwin. 1 vol in-8. 2* édit. Cart. 6 fir. 

QUATREFA6BS (de), de l'Institut. li'espèee humaine. 1 vol. in-8. 
10«édit. Cart. 6 tt. 

— Barwin et ses précurseurs français. Tn-8, cart. 6 fr. 

— liOs Émules de Darwin, avec préface de MM. Perrier et HAUT, 
de rinstitut. 1893. 2 vol. in-8. Cart. 12 fr. 

ROGHÊ (G.), inspecteur général des Pêches maritimes. lia culture des 
mers en Europe. 1898. 1vol. in-8, avec 81 gr., cart. à l'angl. 6 fr. 

ROMANES. li'intelllgeiiee des animaux. 2 vol. in-8. S*" édit., avec 
préface de M. Edm. Perrier, de l'Institut. Cart. 12 fr. 

SGHMIDT (0.), professeur à l'Université de Strasbourg. lia deseen- 
danee de l*homme et le darwinisme In-8, 5« édit. Cart. 6 fr. 

— liOs mammifères dans leurs rapports avee leurs aneétres 
géologiques. 1887. 1 vol. in-8, avec 51 ^%. Cart. 6 fr. 

TAN BENEDEN. lios commensaux et les parasites dans le 
règne animal. 1 vol. ia-8. avec figures. 4* édit. Gart. 6 fr. 

Anthropologie . 
BRUNAGHE. liO centre de rAfrlque. Autour du Tchad, In-8. 6 fr. 
CARTAILHAG. li» Frai|ce préhistorique. In-8. 2« édit. 6 fr. 
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CQLÂJÂNM (N.); Kattiifl et AnsVftHiaxoiiii. Rùees supérieures et 
races inférieures. Trad. de- t'rtalicn par J. DoBOis. t toI. in-S. 

' Cart. à *an^. 1906. 9 fr. 

GROSSE. liCH déteuis de l'art. i9H. In-B, avec f^aruret. 6 Dr. 

ttODESTOT (B.) intreducMen k rhl««eflre romaine. L'âthno- 
togie préhistorique. Les inftnenees tivftisittrices à t époque préro^ 
maine et les commencements de /towe. TFaduik du russe par 
Afichel Delines. Préface de M. Saiomon Rkinach, de l'Institut. 
1 \o\, in-40^ avec 39 planche» hors texte et 50 Ûg. 16 fr. 

MORTILLET (G. de), professeur à TÉcole d*antliropo!ogie. lia ferma- 
«ton de la natien nrançaise. 2* édit., 1900. 1 vel. în-S, avee 
150 ^mr. et 18 carte». GartouRé à l'ani^. 6 fi*. 

PIÊTRBM&NT. I.e0 eheTam «ane lee temps htoterl^wes et pré- 
historiques. 1 vol. gr. in-8. fr. 

TOPtNARD. i.'homme dans la nature. Iir-S. 8 fr. 

Bévue de rÉeole d'antiiropoloste. (Voir |i. Si). 

Anthropologie criminelle. 

âUBRY (D^P.)^ lA eontaslon dn meurtre. 3* édit., 1896. Pré£ftC6 
de^ ^. le Docteur Corre. 1 Toi. in-8. 5 fr. 

FÊRÉ (Ch.), médecin de Bicêtra. nésénérescenee et er|mlna- 
Uté. 3* édlt.y 1900. 1 vol. in-i8, avec 21 graphiques. 2 fr. 60 

f^ERRl (ËUMco), professeur à rUoiversité de Rome. , i^a soeioiosie 
eriminelle. 1906. 1 vol. in- 8. / 10 fr. 

— 1.68 criminels dans l'art et la littérature. 2* édit 190 4. 
1 vol. iû-16. 2 fr. 50 

FLEURY (O'' Mskurice de).K.'Ame du eruninel. In<18. 1898. 2 fr^ 60 
FORËL (A.), ancien professeur à l'Université, et MARAIN^ professeur à 

r Université de Lausanne. Crime et anomalies mentales èons- 

tituttonneUe». 1902. 1 vol. in-a. 6 fr. 

GAROFALO, présideioit a la Gour d'appel de Naples« l.a erlmino- 

Io«io. i vol. iu-8, 5« édit., 1905. 7 fr. 60 

LOMBROSO> professeur à. TUniversité de Turin, i^es applications de 

rantliropolosi« criminelle. 1 vol. in^lS. 2 fr. 50 

— li^anthropoloffie criminelle et ses récents prosrèfl. 5^ éd., 
1904. 1 vol. in-18. 2 fr. 50 

— l«'iiomme criminel (criminel-né^ fou- moral, épileptlque). 2* édit., 
1895. 2 vol. in-8» avec atlas. , 36 fr. 

T- M^ crime. Causes et remèdes. 2* édit. 1906.1 voU ia-8. <0 fr. 

— et FERRERO. I<a femme criminelle et la prostituée. 1 vol. 
ia-&, avec 13 pi. hors texte. 15 fr. 

— et LASGHl. I^e crime politique et lefi révolutions. 2 vol. 
in-S, avec planches hors texte. 15 fr. 

PROAL (Louis), conseiller à la Gour de Paris. I.a criminalité poli- 
tique. 1896. 1 vol. in-8. 5fr. 

— l«e crime et la peine. 3» édit, 1899. 1 voK in-8. iO fr. 

— liO crftme et le suicide passionnels. 1900. 1 vol. iQ-8. 10 fr. 
^IGHRLE. I.a fonle criminelle. 2' édit.^ 1901. 1 vol. in-8. 5 fr. 
TARDE (G.), de Tlastitut. Ia criminalité comparée. 6* édit., 

1907. 1 vol. in-18. 2 fr. 50 

Hypnotisme et magnétisme. — Sciences occulte». 
AZAM, professeur à la Faculté de médecine de Bordeaux. Hypnotisme 

et donue conscience 1893. 1 vol. in-8. 9 fr. 

BINfiT. La psychoiosle 4u raisonnement, étude expérimentale 

par rhypnotisme. 3» édit. 1903. 1 vol. in-18. 2 fr. 60 

— et FËRÊ. I.e magnétisme animal. 4<> éd. In-8. 6 fr. 
DU POTBT. Traité complet de mafsnéttsme. 6^éd.lv. in-S. 8 fr. 

— Manuel de rétudiant masnétlœur. 4* édit. In-iS. S fr. 50 
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DU POTET. I«e masnétisme opposé à, la médeelse. Io-8. 6 fir. 

DURAND BË GROS.i^ HerTeHlenx Mleii(ia««e. HeBmérisme, Brai- 

diftOM, Fario'Grimisme. 1894. 1 vol. grand ia-8. - 6 fir. 

— lies mysIèreM de la Aogsesaon. 1 br. ia-8. 1896. 1 fr. 
ELIPHAS LEYI. Hliitoire lia la masle, avec une exposition de ses 

procédés, de ses rites et de ses mystères. In-S, avec 90 fig. 2* éd. 12 fr. 

— Ifa clef lies sraniis mystères, suivant Hénoeh^ Abraham, 
Hermès Trismégiste et Salomon. 1 vol. in-8. ' 12 fr. 

— Dosme et rltaei de la haute masie- 2* édit. 2 vol. in-8, 
avec 24 fig. 1« fr. 

— lia seieoee des espHSs, rév^tiwn du dogme seeret des car- 
listes, esprit occulte des Évangiles, appréciations des doctrines et 
des phénomènes spirites. 1 vol. in-8. 7 fr. 

£NCAU^SË (Papus). L-oeeuIttsme et H» sfrtritaainiiie. 2* édit. 

1903. 1 vol. in-16. 2 fr. 50 

GELEY (G.).I.'ètre sobeonsclent.l vol.in-12. 2* éd. 1906. 2 fr. 50 
JANET (Pierre)^ professeur au Collège de France, ii' automatisme 

psyelioleci^He. 1 voL in-8. 4* édiU 1904. 7 fr 50 

LAFONTAINE. li'art de magnétiser, ou le magnétisme vital au point 

de vue théorique, pratique et thérapeutique. 7^ édit. in-8. 5 fr. 

— Mémoires d'no magnétiseur. 2 vol. in-18. 7 fr. 
MAXWELL (J.), docteur en médecioe, avocat général à la Cour d'appel 

de Bordeauc. Les pk^nomènes psy«hiqu<>s. Kecherches, obser- 
vations, méthodes. Préface du professeur Ch. Richet. 3' édit. 1906. 
1 vol. in-8, 5 fr. 

MESMER. Mémoires et a^ftoorismeo, soivni des procédés de d'Erion. 
Nouv. édit. avec des actes par J.-J.rA. Ricard, in-18. 2 fr. 60 

NIZET (A.) . L'Hypnotiome, étude critique. 1 vol. in-12, 2* éd. 2 fr. 60 
WUNDT. Hypnotisme et snssestion. 2» éd. 1902. 1 vol. in-18. 2 fr. 60 

Histoire des sciences. 

BOUCHUT, prof, agrégé à la Fac. de méd. de Paris. ms«oti« de la 

médesfo et des doetrisKMi médieales. 2 VoU ilh-8. 16 fr. 

FIGARD (L.), docteur es lettres. lin médecin pliUosoplie an JLWV 

sièele. Jêm F^md. 1903. 1 vol. in-8. 7 fr. 50 

GRIMAUX (Ed.), de l'Institut. I^avoisier (l94a-19«d), 3« édit., 

1899. 1 beanvoU grand in-8, avec gravures. 16 fr. 

MAINDRON (E.).X'Académle desoeienees. Hù foire de i' Académie; 

fondation de l Institut national; Bonapartey membre de r Institut, 

i fort vol. irrand in-8, avec 63 gravures dans le texte, portraits» 

plans, etc., 8 planches bors texte et 2 autographes. 12 fr. 

NICAISE, de l'Académie de médecine. I^a «rande Ctalrursie de 

Ciuy de CSbanliae, chirurgien, maître enmédecinederUniveraitéde 

, MontpeUier,composéeenran 1363, revue et coUationnée sur les manus^ 

iarits et imprimés latins et français^ avec gravures, notes^ une introd, 

sur le moyen âge, sur la vie et les œuvres de Guy de Ghauliac, un 

glossaire et une table alphab. 1 fort vol. grand in-8. 1891. 28 fr. 

— Traité de eklmrsie de fleuri de MondeYttle, d'après les 
manuscrits du xiv" siècle. 1 vol. grand in-S, avec introd. et 
notes. 1892. 28 fr. 

— dilrnrsie de Pierre Franeo de Turriers en Provenee, 
* composée en 1561^ avec une introd. historique, une biographie et 

Thistoire du collège de chirurgie. 1 vol. gr. in-8, av.grav. 1894. 20 fr. 
PILASTRE Malsaisne. Sa vie et ses idées. 1 vol. in-8. 6 fr. 

SGHELLE (G.). I.e docteur Qnesnay. 4 907. 1 vol. in-16. 6 fr. 
TANNERY (P.). Pour la oelenee. hellène, de Thaïes à Empédocle. 

ivol. iii-8. 7fr. 6<r 
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oblique df France pour les bibliothèques des lycées et des collèges. 



LISTE PAR ORDRE D'APPARITION 

109 VOLUMES IN-8, CARTONNÉS A L'ANGLAISE, OUVRAGES A 6, 9 ET IS VI. 



I. TTNDAUi (!•)• * ^•» «laeler* •• le* Tr«Mror»Atfoii0 «o Vmmm, 

ttvee figares. i vol. in-S. 7* édition. 6 Ér» 

S. BAGSHOT. * f.oiB seienue^ae* 4a déveioppenviit «e0 natl^at. 

1 fol. iB-8. 6* édition. 6 îï. 

t. MARIY. * !.« HAeiiine MUnal», locomotion torrestre et «éritUM» 

avec de nombreuies tig. ' toi. in- 8. 6* èdit. augmentée. 6 fr. 

A. BAIN. * I«'B«prlt •$ !• «>«r»«. I ^e-i. in-8 6* édition. • ÛT» 

ft. PETTIGR£^^.*E.al.4i«omoii*ii «net im «niwiAax, marclie, natatioft 

et YOl. 1 vol. in-8. avec figures S* édit 6 fir. 

e. HERBKhT SPKNGBR.* La Seieoee 00eiaM.lv. in-8. 13«édit. 6 ti. 

7. SGBHIDT (0.). * |<» Beecendtanee die rnaaiaie et le Barwlalean». 

1 vol. in-8, avec tig. d^ édition ' • Dr. 

8. MAUDSLIir. * l.e Orime et la rolia. 1 vol. in»8. T édit. • fr. 
8. VAN BKNSDEN. * ■.•• Caaimeoeaax ai les Parasitée «aae le 

rèsne aalnal. 1 toi. in-'B, «vec ^tguret 4" édit. 6 Dr. 

10. BALPOUB STSWABT.* E.a CeneervatieM «e réBercie, avet 

figures, 1 «oi. in-8. 0* édition 6 fr» 

II. DRAPER. Biee Cenfllte de la seienee et de la relisien. 1 vel. 

n-«. 10» ftf ition. 6 Cf. 

12. L. DUMONT. * Tliéerie scientifl^oe de la eemilMllté. I«e plaisir 
et la deulenr. 1 vol. in-8. A* édition. 6 fr. 

18. 8GHliTZEnB»MoiLii *i.es Vermeatattens I <-8, 6» édit. 6 fir. 

lA. WHllîfET * I.» Vie au lansase « 1. it-8. A* édii. 6 Ir. 

15. GOO&A et BBBKBLB> * «.esCteampismens. I0-8, av. ag.,4* éd.6 fr. 
10, BERNSTBlN.*|.eaSenB. 1 «»i. in-8. «ve» «1 ag. O^ediv. 6 fr. 

17. 8V.BTR«LOT.«i,«0,BtiiéS0elilaii«O0.4 «ol. in-8. 8* édit. 6 fr. 

18. NIEWENGLOWSRl (H.). *Ia photesrapkie et la pheteeMaaIa. 

1 vol. in-8, avec gravures et une planche hors texte. 6 fr. 

18. LUVfc * i.e Cerveaa es ses renesiens. Épuisé, 
10. 8TANLEV JEV0N8.* La Mewaale et le aiesaalsme do réehaMR»» 

1 vel. in-8. 8* édition. 6 fr, 

SI. PCGH8. * E.es VeleaMs et les TremMeaieBts de terre, t vel. im-t, 

avec figures et une carte en couleuii. .5* édition. • fr* 

SS. G£N£BAL BRIALHONT. * Les Camps retraneliés et lemr r«le 

dans le défense des États. Épuisé. 
18. DE QUATREFAGES. * E.*Bspè«e hnmalae. 1 v. in-8. 18* édit. Bfr. 

SA. BLASERNA et HELMHOLTZ. * Le «ea et la Maslqiae. t vel. m-8. 

avec figures. &* édition. < fr* 

15. ROSENTHAL.* Les Merfs et les U«s«les. Epuisé, 
86. BBUGRS et HELMHOLTZ. * Pruseipes seieBtid««ee des »eMB- 

erts. 1 vol. in-8, avec 88 figures. A« édition. 6 fr* 
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17. WURTZ. ^ I.A Théorie •t«mf «ne. i vol. io-S. 9* éditioM. • fr. 

Iâ-S9. SKGGHI (le père). ^ i.m B««iie0. S vol. iii-8, Avee 6B AfWM daai U 
««xte «t i7 pi. en noir «t «n couleurs hors texte. 8* édit. il fr* 

•0» JOLT.«|««H«MiBie avant le» ■lésaiiz. Épuùé, 
Si. 4. BADf . * l^a S«l«a«e de i«édae»MoB. i vol. in-8. 9« édit. • fr. 

Sl-SS. TBORSTON (R.).* «liieire «e la maeUUie à TapMr. S vol. 
ift-8, avec tiO Ûf. et 16 planches hors texte. 8* édition. il fr. 

8â. dARTMANN (R.). *Vm» Peuples «e l'AfHqae. Épuisé, 

86. 4KRBKRT SPENCER. * i^es BMee de la nerale éveiaMeaaiséa. 

i vol. in-8. e«édiUon. «fr, 

98. HUXLEY. ^i.«KereviMie, tntrodaction à l'étude do la looiogle. t nL 

in«8, avec figures 2* édition. 8 fr; 

87. DE ROBBRTY. *i.a «••i^lesie. t vol. in-8. 3* édition. • fr. 

88. tOOD. * Théerie eeleatifl^ae des ••■letare. i vol. in-8. avM 

flforet et une planche en couleurs hors texte. 2* édition. 8 fr« 

88. OR SAPORTA «t MARION. *l.<Kvetatloa da rè«ae vésétal (les Gr|p- 

tegames). Épuisé, 
40-At. CHARLTON B ASTI AN. *i.e Cerveaa, ersanede la pensée éi«B 

<*heauMe et «hes les anlmaez . 2 vol. in-8, i vec â|^res. 2* éd. 12 fr. 
A2. lAMES SULLY. *i.m liltfslene de» sens et de l'ei^rlt. i vol. iii-t, 

avec figures. 3* édit | 8 fr» 

a. VOUNG. ^i^ Soleil. ipt<t>^. 

44. Dl GANDDLLS. * ■.«•ri^ine des plentee «nitivéeik 4«éd< I v ln-8. 8 fr. 
45-âfi. SIR JOHN LUBBOGR. * ronrasle, aiieillee et snê»ee. Épuisé. 

47. PBRRIER (Sdm.). Mm PhiloeopHle eeolosi^ne avant «arwln. 

I VOL in-8. S* éditi^^Q. 8fv. 

48. 8TALL0. *La Matière et la PHysl^ne moderne, i V0l.'in-8. 8* éd.y 

précédé d*une IntroductiAn oar Gh. Feixdil. 8 fr. 

48. MÀNT^GAZZA. l.a Physionomie et l'BxpreMion des sentimente» 

i vol. in-8. 8^ édit., avec huit planches hors texte. 6 fr. 

88. DR MEYER. *|<es «rsanes de la parele et lenr emploi pmmg 

la formation des sons dn lancase. Ia-4, avec 51 fig. 8 fr. 

8t. DE LANESSAN.*introdnetton à TÉtade de la lMtani«ne(U Sapin). 

i vol. in-8. 2* édit., avec 148 figures. 6 fr. 

82-58. DR SAPORTA et MARION. *i«*£volntlen dn rè^ne vésétal (let 

Phanérogames). 2 vol. Épuisé. 

84. TROUESSART. *E.es Mierolies, les Perments et les MeUdssnren; 

i vol. in-8. 2* édit., avec 107 figures. 8 fr. 

55. HARTMANN (R.).*E.es 0inses antiurepeldes. Épuisé. 
58. SCHMIDT (0.).*I.es Mammifères dans leurs rapports avee lewm 

aneétres «éelosl^aes. 1 vol. in*8, avec 51 figures. 8 fr. 

57. BINET et i^Rt. Le Macnéiisme animal. 1 vol. in-8. 4* édit. 8 fr. 
58-58. ROMANKS.« I«'lnt««lllsene«. des animanx. 2 v. in-8 3* édit. 12 fr. 
88. UGRANGE(P.). Pteysiol.des exere. dn eorps.lv. in-8 7«éd 8 fr. 
8t. DREYFUS.* évelatlon des mandes et des seelélés. 1 v. in-8. 8fr. 
82. DAUBREE. * 1.00 méslons invislMes dn «lobe et de* espaeea 

sélestes. 1 vol. in-8, avec 85 fig. dans le texte. 2" édit. 8 fr. 

88-84. SIR JOHN LUBBOGR. * l^'Homme prételsterf^ne. 2 vol. JÉpuM^. 

85. RIGHET (Gi.). ia Chaleur animale. 1 vol. in-8, avec figures. 8 fr. 

86. *ALSANfA.V*I.a Période «laelaire. Épuisé. 

67. BEAUNIS (H.). I^es (iensatlons internes. 1 vol. in-8. d fr. 

68. CARTAILHAG (E.). I^a France préhistorique, d'après les sépultures 

et les monuments. 1 vol. io-S, avec 162 figures. 1* édit. 6 fr. 

60. BERTHë LOT. *i.a mévol. chimique, Lavolslcr. 1 vol. in-8. 2* éd. 6 fr. 

70. SIR iORS LURBOGK. * I.es Sens et rinstlnct ehes les animanx» 

principalement chez les insectes. 1 vol. iii-8, avec 150 figures. 6 fr. 

71. STARGKE. «La FamUle primitive. 1 vol. in-8. 6 fr. 

72. ARLOING. *i,es Virus. 1 vol. in-8, avec figures. 6 fr. 
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73. TOPINARD. * LWMmne «ans la WjUure. 1 Yol in-8, avec fig:. 6 fr. 

74. BiNKT <Alf.). *Le« AltérattoM de Ia permmMmmUêé. In-8, 2 éd. 6 fir. 

75. DE QUAI REFAGES (A.). *BarwlB e4 m« préearaenni françato. 1 voL. 

in-8. 2* édition refondue. 6 fjr. 

76. LËFÈVRË (A.). *i.e* Baces e4 les lanffsea. 1 vol. in-S. 6 fr. 
77-78. D£ QOATREFAGËS (A .). *Les Émoles de Barwln. 2 vol. iB-6, avec 

préfaces de MM. Ëdm. Terrier et Hamy. 12 fr». 

79. BRUNACEE (P.). *E.e Centre de i'Afrl«ae. Auteur du Vehad. 1 vol.. 

in-8, avec figures. 6 fr. 

80. ANGOT (A.). *l<es Aurores polaires. 1 vol. ûi-8, avec figures. 6 fr.. 

81. JÀCGARD. * lie pétrole, le bitume et Pasplialte a« point de vue 

géologique. 1 vol. in-8, avec figures. 6 fr^ 

82. MEU ^ lEK (Stan.}.*i.a «éoloffie comparée. 2'' éd. ifi-8, avec fig. 6 fr. 

83. LEDA{(TEG.*Tliéorlenou«elledelavle.3<>éd.lv.in-8,avecÔg. 6 fr. 

84. DE LANESSAN. * Principes de colonisation. 1 vol. in-8. 6 fr. 

85. BEMOOR, MASSART et YANDERYELBË. *I.'évolutlon réfresslve en 

biologie et en sociologie. 1 vol. in-8, avec gravures. 6 fr. 

86. MORTILLET (G. de). * Formation de la Matioa française. 2« édit.. 

1 vol. în-8, avec 150 gravures et 18 caries. ; 6 fr. 

87. ROCHE (G ). ^a Culture des Mers (pi^cifacture, pisciculture, oftréi^^ 

culture). 1 vol. in-8, avec 81 gravures. 6 fr. 

88. GOSTANTIN (J.). ^I^es Y^gétaux et les Milieux cosmiques (adap- 

tation, évolution). 1 vol. in-8, avec 171 gravures. 6 fr. 

89. LEBANTEC. li'évolutlon Individuelle et rhérédlté. 1vol. in-8. 6 fr.. 

90. GtJIGNET et GARN1ER. * i^a Céramique ancienne et moderne. 

1 vol , avec grav. - 6 fr,_ 

91. GELLÉ (E.-M.). *i.'audltlvn et ses organes. 1 v. in-8, avec grav. 6 fr.. 

92. M£t3MËR'St.).*l.aGéolosleexpérlmentale. 2<'éd. in-8,av. gr. 6 fr. 

93. GOSTANTIN (J.). *I.a Mature tropicale. 1 vol. in-8, avec grav. 6 fr. 
&4. GROSSE (E.). *l.es débuts de Part, Introduction de L. Marillier. 

1 vol. in-8, avec 32 gravures dans le texte et 3 pi. hors texte. 6 fr. 

95. GRASSET (J.).i.es Maladies de l'orientation et de réqulllbre. 

1 vol, in-8, avec gravures. 6 fr. 

96. DEMENY (G.), ^t^es bases scientIBques deTéducation physique. 

1 vol. in- 8, avec 198 gravures. 3* édit. 6 fr. 

97. MÂLMË}4G(f.) *l^^eaudansralimentatlon.lv.in-8^avecgrav. 6 fr. 

98. ME13IS1ER (Stan.). '^'l.a séolosle générale. 1 v. in-8, avec grav. 6 fr. 

99. BëMËNY(G.). MécanlAmo et éducation des mouvements. 2** édit^ 

1 vol. in-8, avec 565 gravures. 9 fr. 

100. BOURBEAU (L.). OIstoIre de rhablllement et de la parure. 

1 vol. în-8. 6 fr. 

101. MOSSO (A.).*Iies exercices physiques et le développement in- 

tellectuel. 1 vol. in-8. 6 fr. 

102. LE DaNTEC (F.). Les lois naturelles. 1 vol. in-8, avec grav. 6 fr.^ 

103. NORMAN LOGKYEK.^ii'évoItttion inorganique. 1 vol. in-8, avec 

42 gravures. 6 fr^ 

l<m. COLAJANNi (N.). lAtlns et Anslo-SAxons. 1 vol. in-8. 9 fr. 

105. JAVAL (Ë.). "^Physiologie de fa lecture et de récriture. 1 voK 

in-8, avec 96 gravures, 2® édiHon. 6 fr. 

i66. GOSTANTIN (J.). *lLe Transformisme appliqué à ^agriculture. 

1 vol. in-8, avec 105 gravures. 6 fr. 

107. LALOY (L.).*Paraiii!tisme et m utualisme en agriculture. Préface 

da B' B. GiABD. 1 vol. iii-8, avec 82 gravures 6 fr. 

108. CONSTANTIN (Capitaine). I^e sentiment; national et le r^e so- 

ciologique de ia mur^rre^ Suivi de la traduction de La guerre ,^ 
mo^fen de élection coUective^ par le P"^ Steinmetz. 1 vol. 6 fr. 

109. LOËB. La dynamique de l'apiiarltion de la vie. Traduit de 

l'allemand par WA, Daudin tt Schaeffei. 1 vol. avec fig. 9 fr. 
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LISTE PAR ORDRE DE MATIERES 

DBS 109 sohtmEs nrBLiÉs 

«1 M mioTKÈiuB mmnm intbmamaiiI 

Volumes ia-8, cartonnés à IXnslaise à 6, 9 et f 2 francs. 

SCIENCES SOCIALES 

* Iiitrod. ft U ftcieiLC» lAcial», par Herbert Spehcee. 1 val. Iii>8 13' éd. 6 h. 

* !■•» Bases de la morale éTolntioniiîsU, par Herbert Spencea, 1 nol. 
ia-8. 6* «dit. 6 ft. 

Les Conlliti de la scieaee et de la religion, par Oripea, professeur à 
rUniversité de Néw-York. 1 vol. in-8. 10* édit. 6 fr. 

^ Le Crime et la Folie, par E. Mi^uBSLEY, professeur de médeeme lé^9à% 
à rUniversité de Loedres. 1 vol. in-ft. 7* édit. Stt. 

* La Meaaaie et le Mésanisme de réohange, par W. Stiseet JevobSi 
professeur à VUDiversité de Londres. 1 vol. in-8. 5* édit. Epuisé, ' € lîr. 

^ La Sociologie, par be Robeett. 1 val. in-8. 3* édit. 6 fr. 

« La Scienoe de réAncation, par Alex. Bain, professeur à rUaiversité 

d'Aberdeea (£cQSse). 1 vol. in-8. 9« édit. $ fr. 

^ Lois scientifiques dn développement des nations, par W« Baoeeot. 

1 vol. in-8. 6- édit. ' 6 fr. 

* Histoire de l'habillement et de la parure, part. Bourdeau. 1 vol. in-8. 6 tr, 

* La Vie du langage, par 1). v^RiTMJSY, protesseur de pbilologie comparée 
à Yale-Gollege de Boston (États-Unis). 1 vol. in-8. 3* édîL 6 tt. 

* La Famille primitive, par J. Stabcke, prof, à l'Univ. de Copenhaeae. 

1 vol in-8. o flr. 

* Principes de colonisation, par J.-L. de Lanessân, prof, agrégé à la Faculté 
de médecine do Paris, ancien gouverneur de Vlado-Chine. 1 vol. in-8. 6 Ir. 

he rôle sociologique de la guerre, par le capitaine Constantin, suivi delà 
traduction de La Guerre, moyen de sélection collective, par le prof. Stbim- 
ifETz. 1 vol. in-8. 6 &• 

PHYSIOLOGIE 
^ Les Illasiens des sens et de Tesprit, parlâmes Svllt. f v. in-t. S*édit.6fr. 

* La LoeomotioB chei les animaux (marche, natation et vol), par J.-B. Pbt- 
TiCREw, protesseur au Collège royal de chirurgie d'tdimbourg (Ecosse). 
1 vol. in*8, avec 140 figures dans le texte. S' édit. / 6 fr. 

* La Machine animale, par Ë.-J. Maret, membre de rinstitut, prof, an 
Collège de France. 1 vol. in-8, avec 117 figures. 6" édit. Epuisé, 6 fir. 

* Les Seni, par Bbrrstein, professeur de physiologie à rUniversité de Halle 
(Prusse). 1 vol. in-8, avec 91 figures dans le texte. 4^ édit. 6 fr. 

^ Les Organes de la parole, par H. de Metee, professeur à Ftlniversité de 
Zurich, traduit de raltemand et précédé d'une introduction sur YBasêt" 
fnement de la parole aux sourds-muets, par 0. Claveau, inspecteur géné- 
ral des établissements de bienfaisance. 1 vol. in-8, avec 51 grav. 6 fr. 

La Physionomie et l'Expression des sentiments, par P. Maetecazza» 
professeur au Muséum d'histoire naturelle de Florence. 1 vol. in-8, avec 
naures et 8 planches hors texte. 3* édit. 6 fr. 

* Physiologie des exercicee dn corps, par le docteur F^ LAGRANex. 1 vol. 
in-8. ?• édit. (Ouvrage couronné par Tlnstitut.) 6 fr. 

La Chaleur animale, par Ch. Richet, professeur de physiologie à la Faculté 
de médecine de Paris. 1 vol. în-8, avee figures dans le texte. 6 flr. 

Les Sensations intentes, par H. Beaunis. 1 vol. in-8. 6 fr. 

^ Les Vims, par M. ARLOinfi, professeur à la Faculté de médecine de Lyon» 
directeur de TEcole vétérinaire. 1 voL in-8, avec flg. ft fr. 

* Théorie nouvelle de la vie, par F. Le Dantbc, chargé du cours d'embryo- 

logie générale à la Sorbonne. 3» édit. 1 vol. in-8, avec figures. 6 fr. 

L'évolution individuelle et l'hérédité, par le même, 1 vol. ia-S. 6 fr. 

* L'audition et ses organes, par le D" E.-M. Celle, membre de la Société 
de biologie. 1 vol. in-8, avec grav. 6 f r. 

* Les bases scientifiques de l'éducation physique, par C. Dbmehy, chargé 
du cours d'éducation physique de la ViUede Paris, professeur à l'Ecole de 
gymnastique militaire de Joinville-le-Pont. 1 v.in-8, av.l96gr.3'édtt. 6 fr. 

Mécanisme et éducation des mouvements, par le même, 1 vol. in-8. 

avec 565 gravures. 2* édit. 9 fr. 

*Le8 exercices physiques et le développement intellectuel, par A.Mosso. 

professeur à l'Université de Turin. 1 vol. in-8. 6 fr. 

* Physiologie de la lecture et de l'écriture, par le B' E. Javal, membre 
de l'Académie- de médecine. 1 vol. in-8, avec gravures. 2* édit. 6 fr. 
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PHILOSOPHIE SCIENTIFIQUE 

* !• Genraan et la Pensée chex Thomme et les animaux, par Gharltoii 
Bastian, prof, à rUniv. de Londres. 2 v. tD-8,av. 184 flg. 2* édit. 2 fe. 

Les Maladies de l'orientation et de Téquilibre, par J. Grasset, professeur 
à la Faculté de médecine de Montpellier. 1 vol. in-8, avec gravures. 6 fr. 

* Le Gnme et la Folie, par U. Maudsley, prof, à l'Univ. de Londres, ln-8, 
6« éd. 6 fr. 

*L*Espritetle Corps, considérés au point de vue de leurs relations, suivi 
d'études sur les Erreurs généralement répandues au •sujet de Vesprit, par 
Alex. Baih, prof, à TUniversité d'Aberdeen (Ecosse). 1 v. in-8. 6« éd. 6 fr. 

* Théorie scientifique de la sensibilité : le Plaisir et la Douleur, par 
Léon DUMONT. 1 vol. in-8. 3* édit. 6 fr. 

*La Matière et la Physique moderne, par Stallo, 'précédé d'une pré- 
face par M. Gh. Friedel, de l'Institut. 1 vol. in-8. *2* édit. 6 fr. 
Lo Magnétisme animal, par Alf. Binet et Gh. Féré. 1 vol. in*8. 4* édit. 6 fr. 

* L'Intelligence des animaux, par Komancs. 2 v. in-8. 2* éd. précédée d'une 

i réface de M. Edoi. Perrier, de l'Institut, directeur du Muséum . 12 fr. 

*£volution des mondes et des lociétés, par 0. Dhetfits. In-Ç. * 6 fr. 

* L'Evolution régressive en biologie et en sociologie, par Demoor, Mas- 
SART et Vandervelde, prof, des Univ. de Bruxelles. 1 v.in-8, avec grav. 6 fr. 

*Les Altérations de la personnalité, par Alf. Binet, directeur du labo- 
ratoire de psychologie à la Sorbonne. In-8, avec gravures. 6 fr. 

Les lois naturelles, réflexions d'un biologiste sur les sciencesy par F. Le . 
DanTeg, chargé de cours à la Sorbonne. 1 vol. in-8, avec gravures. 6 fr. 

La dynamique de Tapparition de la vie, par le P*^ Loeb. Traduit de l'alle- 
mand par M-M. Daudin et SCHiEFFER. 1 vol. in-8. avec gravures. 9 fr. 

ANTHROPOLOGIE 

* L'Espèce humaine, par A. de Quatrefages, de l'Institut. 1 vol. in-9. 
12» édit. 6 fr. 

* Ch. Darwin et ses précurseurs français, par le même, 1 voL in-*8. 
2* édition. 6 fr. 

« Les umules de Darwin, par le même, avec une préface de M. £di(. Perrier, 
de l'Institut, et. une notice sur la vie et les travaux de l'auteur par 
E.-T. Hamy, de l'Institut. 2 vol. in-S. 12 fr. 

* Les Siiiges anthropoïdes et leur organisation comparée à celle de l'homme, 
par R. Hartmann, prof, à l'Univ. de Berlin. 1 vol. in-8, avec 63 fljj. 6 fr. 

Latins et Ânglo-Saxons. Races supérieures et races inférieures^ par N. Cola- 
janni, prot. à l'Université de Naples. Trad. de l'italien par J. Dubois, agrégé de 
l'Université. 1 vol. in-8. ^ 9 fr. 

La France préhistorique, parE. Gartailhag. In-8, avec 150 gr.2*édit. 6 fr. 

* L^Homme dans la Nature, par Topinard. 1 vol. in-8, avec 101 grav. 6 fr. 

* Les Races et les Langues, par André Lefèvre, professeur à l'École d'an- 
thropologie de Paris. 1 vol. in-8. 6 fr. 

* Le centre de l'Afrique. Autour du Tchad, par P. Brunaghe, adminis- 
trateur à Aïn-Fezza (Algérie), i vol. in-8, avec gravures. 6 fr. 

* Formation de la NaUon française, par G. de Mortillet. professeur 
à l'Ecole d'anthropologie. In-8, avec 150 grav. et 18 cartes. 2* édit. 6 fr. 

ZOOLOGIE 
^La Descendance de l'homme et le Darwinisme, par 0. Schmidt, pro» 
fesseur à l'Université de Strasbourg. 1 vol. in-8, avec figures. 6* édit. é fr. 
•Les Mammifères dans leurs rapports avec leurs ancêtres géologiques, 

^»ar le même. 1 vol. in-8, avec 51 figures dans le texte. 6 ir. 

es Sens et l'instinct chez les animaux, et principalement chez les in- 
sectes, par Sir JoHN Luebock. 1 vol. in-8, avec grav. 6 fr. 
•L'Écrevisse, introduction à l'étude de la zoologie, par Th.-H. Huxlet, mem- 
bre de la Société royale de Londres. 1 vol.in-b, avec 82 grav. 6 fr. 

* Les Commensaux et les Parasites dans le règne animal, par P.-J. Yah 
Beheden, professeur à l'Université de Louvain (Belgique). 1 vol. in-8, avec 
82 figures dans le texte. 3« édit. 6 fr. 

•La Philosophie zoologiqne avant Darwin, par Edm. Perrier, de l'Ins- 
titut, directeur du Muséum. 1 vol. in-8. 2* édit. 6 fr. 

* La Culture des mers en Europe (Pisciculture, piscifacture, ostréiculture), 
par G. RoCHÉ, insp. gén. des pèches maritimes. In-8, avec 81 grav. 6 fr. 

^ Parasitisme et mutuialisme dans la nature, par le D^'Laloy, bibliothécaire 
de l'Académie de médecine, préface de M. le professeur Giard, de l'Institut. 
1 vol. in-8, avec 82 gravures. 6 fr. 



Digitized by VjOO^ IC 



BIBLIOTHÈQUE SCIENTIFIQUE INTERNATIONALE 25 

BOTANIQUE 

* Les Champignons, par GooKE et BEKKELET.lv.in-8, avec 1 10 fig. 4* éd. 6 fr« 
*L'Origine(tM plantes cultivées, par A. D£GANi>oLLB.lvoLin-8.4*éd. 6 fr. 

* Introduction a l'étude de la botanique (It Sapin), ps^r i.-L. de LanessaI!» 
professeur agrégé à la Faculté de médecine de Paris. 1 vol. in-8. 2* édit»» 
avec figures dans le texte. 6*fr. 

* Microbes, Ferments et Moisissures, par L. Trodbssart, professeur au 
Muséum, t voj. in-8, avec 108 figures dans le texte. 2* édit. 6 fr. 

* lies Végétaux et les milieux cosmiques (adaptation, évolution), par 
J. GosTANTiN, professeur au Muséum. 1 vol in-8,avec 171 figures. 6 fr» 

^ La Nature tropicale, parle même. 1 vol. in-8, avec fig. 6 tr. 

* Le translormisme appliqué à Tagriculture, par le même. 1 vol. in-8, avec 
105 gravures. 6 fr. 

GÉOLOGIE 

* Les Régions invisibles du globe et des espaces célestes, par À. DaubrAi, 
de rinstitut. 1 vol. in-8, 2* édit., avec 89 gravures. . 6 fr. 

*Le Pétrole, le Bitume etl'Aspbalte, par M. Jaggard, professeur à rAe«- 
démie de Neuchàtel (Suisse). 1 vol. in-8, avec ligures. 6 fr, 

* La Géologie comparée, par Stanislas Meunier, professeur au Muséum. 
1 vol. in-8, avec figures. 6 fr. 

^ La Géologie expérimentale, par le même. 1 vol. in-8, avec fig. 6 (t, 
^ La Géologie générale, par le même. 1 vol. in-S, avec fig. 6 fr. 

* Les Volcans et les Tremblements de terre, par Foghs, prof, à rUniy. 
de Heidelberg. 1 vol. in>8, avec 36 fig. 5* éd. et une carte eu couleurs; 6 fr. 

CHIMIE 

* Les Fermentations, par P. Sghutzenbercer, de l'Institut. In-8, 6* éd. 6 fr. 

* La Synthèse chimique, par M. berthelot, secrétaire perpétuel de 
■ rAcadémie des sciences. 1 vol. in-8. 8' édit. 6 fr* 

* La Théorie atomique, par Ad. Wurtz» membre de l'Institut. 1 vol. 
in-8. 9* édit., précédée d'une introduction sur la Vie et les Travaux de l'au- 
teur, par M. Gh. Friedel, de l'Institut. , 6 fr. 

* La Révolution chimique (Lavoif ter), parM.BERTHELOT.lv. in-8. 2* éd. 6 fr. 

* La Photographie et la Photochimie, par H. Niewenglowski. 1 vol.. 
avec crravures et une planche hors texte. 6 fr. 

'^ L'eau dans l'alimentation, par F. Malméjac, docteur en pharmacie, phar- 
macien major de l'armée. 1 vol. -in-8, avec grav. 6 fr. 
ASTRONOMIE - MÉCANIQUE 

* Histoire de la Machine à vapeur, de la Locomotive et des Bateanz à 
▼apeur, par R. Thurston, professeur à l'Institut technique de Hoboken 
(New- York). 2 vol. in-8» avec 160 Ag. et 16 pi. hors texte. 3* édit. 12 fr. 

* Les Etoiles, par le P. A. Secghi, directeur de l'Observatoire du Gollèffo 
romain. 2 vol. ini-^, avec 68 figures et 16 planches. 2* édit. 12 fr. 

^ Les Aurores polaires, par A. Angot, directeur du Bureau central météorolo- 
gique de France. 1 vol. in-8, avec figures. 6 fr» 
PHYSIQUE 

La Consenratioii de l'énergie, par Balfour Stewart, prof, de physique a« 
coUèjze Owens de Manchester (Angleterre). 1 vol. in-8, avec*flg. 6* édit. 6 fr. 

* Les Glaciers et les Transformations de l'eau, par J. Ttnoall. 1 yoI. 
in-8, avec fig. et 8 planches hors texte. 5* édit. . 6 fr. 

* La Matière et la Physique moderne, par Stallo, précédé d'une préface 
par Ch. Fbibdel, membre de rin^titut. 1 vol. in4(. 3* Adit. 6 fr. 

* L'Evolution inorganique étudiée par l' analyse spectrale, par Norman 
LocKYER, 1 voL in-8, avec gravures. 6 fr. 

THÉORIE DES BEAUX-ARTS 
^ Les Débuts de l'art, par E. Grosse, professeur à l'Université defribourg. 
Préface de Marillier. 1 vol. in<-8, avec gravures. 6 ir. 

* Le Son et la Musique, par P. Blaserra, prof, à l'Univ. de Rome, suivi d'une 

étude sur le même sujet, par Helmholtz. 1 v. in-8, av. 41 fig 5* éd. *> fr. 

* Principes scientifiques des Beaux-Arts, par £. Brucki, professeur à 
l'Université de Vienne. 1 vol. in-8, avec fig. 4* édit. 6 fr. 

* Théorie scientifique des couleurs et leurs applications aux arts et à 
l'industrie, par O.'N. RooD, professeur à Golombia-GoUège de New-York. 
1 vol. in-8, avec 130 figures et une planche en couleurs. 6 fr. 

* La Céramique ancienne et moderne» par MM. Guignet, directeur des tem- 

tures à la Manufacture des Gobelins, et Garnier, directeur du Musée de la 

Manufacture de Sèvres. 1 vol. in-8, avec grav. 6 fr. 

Histoire de l'habillement et de la parure, par L. Bourdeau. 1 v. in-8. 6 fr. 
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LIVRES SCIENTIFIQUES 

(pBT ordre alptiabétiqiie de noms d'antenrs) 

ROn CLASSÉS DàKS 1E5 SÉRIES PltÉGÉDlfiNTES 
(MÉOEjCll^E --SCIEUCES) 



Aj^roMmle eo'îmÈtmt^, iPremïèreréitmon mf^nationale id*). Compte 

rendu des séances et résumé des travaux, Paris. 1906. In-8. . 10 fr.. 
▲NTBfiAOMS (A^ »eia é«KieUé «es mÊm—lm. la^. A8d7.3fr. 6D 
àXDIiFELD et HUGHàHD.. TraMé iktm aévrMies. V «dttUn, iMur teMM 

ficràuw, védecia des bôpitann. i f«rt woL lA-a. IBtô. i» fr. 

BfllRTELS. i<e« nMANHes 4ie« veiB», préfiiee ^et mIw ^ profeBMw 

IfcWHB. 1 wl. in-«, «wc flg. 7 Dr. &# 

' BSAURSGARD (H.), i^s iiuteete* Tésieanto. 1 vol. fr. in-4, avoc 

SA planclieg et && gravures. :2ft fr. 

Mi.7;4]MG. B«eherékêii mut rer«oi 4o «elsto. In-8. 1 fr. M 

rib(A4ID (B.^.>. AttM «Miplei «'Mniteinie «MrardMfo 4«9«- 

sraphlqnei composé de 109 plaaches sur acier, avec texte. In-4*>. 

1686 Prix : fi^. aeiTes, reUé. «0 fr. — «Fig. oolor, retié. 124) fr. 

BERNARD (C31aiide^lie0iv«vrtéié««e0ittMii0«ivin»i.fH^â. 2fr.50^ 

BCEGKEL (Jules). Sur les IcyMea liyiMUques «u reta.'In-^.t fr. 

— Des lL7«to« «ta VABeréwi. In-S. 1891,' 3 fr. 

— OoButfidératlaiM «nr laréseetlondasenaa. lii-8.1892«l fr.12& 
tOREL <V.).94srv«0lwne et nearMlkièBle. i89ft« 1 voL in-8. 3 fr. 
AOUGHAIUUT <A.^ »e te g ly —i wrle «m J l alièi e — wé, «on 

traitement hygiénique. 2^ édilÎM. i «vol.. grand ts-8, SMvi 4e netafr 
ie4 4ooiimiemto sur la sature «1 ïe (tfraitenuiitft de 1» gortite, la 
gravelle aricpie, sur Toligarie, le * dfal>ète insiplâe avec escèa 
d'urée, rhippuiie, la ^keâorrbée, etc. 15 fr. 

— "Vraiefi «^Ivfigtètte vmMSk^fÊie «« vMwée %Mée «« l'éliologie. 
t« éfition, 1 fort voL gr. în-B. 1« fr. 

WORDEAU .(Louiiij)« Vh^^à^e Aem sciencea. 2 vol. in-8. 20 fr. 

— ta eOMvnête 4a aftemla anlmaU In-S. 5 U, 

— SA ei— ii^eta «l« aMnaie 'wémètmX, In^. d fr« 
BOURDET (Eug.). De« mi^MiMea «a «araetère. la-S. ( Ar. 

— Prinelpe* «t'édaeatlon pumOPt^ fe-18. 3 fr. 50 

— "Vaeahnaiafepe 9e« i^iietpa«x «enmMi <«• 4a iflMmiiuplilL 
.portflire . l' vol. in-l 8 . '^ fr . M 

BRI^RKE D^ BOfSMONT. SnieMe et TMle-ttaleHle. In-S^ 2 fr. f5 
BXJNGE (GL-0^^. Prlneipea de p«yclielA«le intflvidaelte et «oelaîe. 

1903.1 vol.àn-l«. 3 fr. 

WIADOlN-SAÎIBERSaN^ FH^STER ei LAiUD^ BRONTaN. agaanel .«• 

«latooratoira de phyAlolosle. 'tenB, avec ISA fij^eji. 7 fr» 

GORNIL(y.). DéeumwH»* da iPaateur «et «aan aprlleatlona à 

iTapaeeMiie •« Ik Rklatalasfe yatlw»ogi%ne. ki-^8. A fr. 

— Des différentes eapèeea de ttértarttea. In^ft. S fr. 50 

— Xe«amiai*analaittle vatlMloglqwe. 11)84. 1 ^. 4n^. 4fr. 
GOtTRMONT (Fr.). !«« eerr«l0t et se» faneflomi. % v(fl. In-B. 12 fr. 

Ouvrage couronné par XAcad. âe$ uienca et pttrVAcad.ie'méâeciwe. 
— - Cie «arvcie^ 4urgane ^sj^higue et seositif. In-8< 1 fr. &0 

WUMAkBmii,^ OémAmêréB a* dé»6«allMné«. In^8. 12 fr. 

B^ERINE. Snr l'attmmde MMHNeaMli*a daa alaii^piea f^néwke 

péri|IMrigoe des eitaxiqnes)^ 'dtuAe cftfmqae et «mft.<f«lk. te-S. S ttr^ 
UfiJSRTNE-KLUffPKE (M>^. iNdS ponynévrilcni cV dea varalyidea e* 

atrjmpMcaaatnrnmea^ étude clinique etanat.-pat]i.ln-''8,ay.fr. 15 fr. 
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(HJVBAGfiS SClENTIFlûaES DIVERS %! 

DBSGHAMPS (d'XvaUon). ComyejiAiim «• vAwrmii^Ae »«Mmne. 

Gtuide du phannaclea établi et de rélèv« ea cours d'étude»» %% fr. 
tS&PAHX (A.). €mu9e de» émcràt»m miirmmwtM, Magnétisme^ 

ElectricUéy Graviiatàyn^ 1902. i ««i. m-Â. ô fr. 

— €ieiifè«e A« I» maillérf) «t de l'énercf** Forrmition et fin d'un 
monde. 1900. IyoI. in-8. 4 fr. 

DESJ>RÊ&. Vralté Ufté«rfli|«ee« piral. do la s^VlHIM. Ia-«. 7 Ar. 
1>|}CKW0RTH . !.« c^iitte, bj^iène et trailment. Itt-8. 10 fr. 

DURAND-PABDEL. »e» n^aladles ehroni^ae» S Yol.gr. m-9. 90 Cr. 

— Traité de« eanx npiiBérales de la France et de l'étranger , 
et les maladies chroniques. 3^ édition, ln-8. 10 (r. 

DURAND DS GROS. I^'idée et le toit en biolesie. In-8; 1 fr. 50 

— Physlolofpe phllos«|»hli|ae. 1 TOl.in-S. 8 fr. 

— Ontologie et pfiyclioiOi;le|>liy»ialo|;ique. In-18, 3 &, 50 

— De l'hérédité dans répHepMle. 50 c. 

— lies erl^lnes animales de rhonime. 1 vol. în-8. 5fr. 

— Cienèse naturelle des formes animales, ln-8. 1 fr. 25 
PERRIER. lies ffonetlens dn eervean. 1 vol. in-8, avec 68 fig. 3 fr. 

— De la loeallsation des maladies cérébral^^s, suivi d'un 
mémoire de MM. Chargot et Pitres sur les Localisations motrices 
dans les hémisphères de Vécorce du cerveau, in-8, 67 fîg. 2 fr. 

FfRRIÊRE. it'âme est lafanetion du eervean. 2 vol. in-i2. 7flr. 

— lia matière et l'énergie. 1 vol. in-12. 4 fi:. 5.0 

— lia vie et l'âmè^ 1 vol. in-12. A fr. 50 

— I^es mythes de la Kible. 1 vol.iA-12. 1893. 3 fr. 50 

— Planten médicinales de la Bourgogne. In-18« 1 fr» 75 
flAUX (Louis). lia prostitution eloUrée. 1902. 1 vol. în-18. 3 fr« 

— lie délit pénal de la contamination intersexuelle, 1907. 
1 vol. in-12. 2 fr. 50 

QALEZOWSKI . Desmarres, sa vie et ses œuvres. In-8. 2 fr. 

— Iiestroulilesoenlairesdansrataxlelocomotriee.ln-8. lfr.50 

— mur remploi de i^aimant pour l'extraction de« oorpp 
étrangers métalliques de rœll. In-8. . 2 fr. 

GILBERT (Y.), Pourquoi et Cjommont on devient phtisique. 

1 vol. in-12. 1896. 5 fr. 

<ÎIRARD (9.). I40 chlorure «'éthyle en anesthéiae génér.In-^. 1 50 
GLATZ (P.). Dyspepsie nervense et ntsarasAhénlo. Is-12. A fr. 
«OIDSGHMIDT (D.). Do la vaccine animale, ln-8. i fr. 

HERRERA (A.-L.). liOl» de la hfologie générale. In-8. 2 fV. 
HIRIGOYBN. De t^lnllnence des déTtattons de la colonno Torté- 

bralo sur la oonfformatlon du hassin. In-8. A fr. 

fllRTH (G.). lios localisations eéréhrales en psychologie. 

Pourquoi sommes-nous distraits? 1 vol. in-18. 1895. 2 flr. 

Hommage à, M. Chevreut pour son centenaire (st aol^t 

«««D>. In-A^', par MM. Rerthelot, Dsmàrçat, Dvjabbw-Beadmetz, 

A. Gadtiïr, Gbimaux, G. Pouchet et Gh. Ricvet. 1 fr. 50 ' 

HOUDAILLE (P.). liOs orages à grêle et le tir des canons.^ 
' 1 voî. itt-12 avec gravures. 1902. 3 fr. 50 

HUGHARD (H.). i:tudé critique sur la pathogénie de la mort 

snhitedans la flèvre typhoïde. 1 br. in-8. 1 fr. 25 

HUXLEY. I<a physiographie, introduction à Tétude de la nature^ 

traduit et adapté par M. G. Lamt. 1 vol. in-8, avec figures. 8 fr. 
JACQUES. li'intubatlon du larynx. In-8. 2 fr. 50 

JAMAIN et F. TERRIER. Manuel de pathologie et de olinique 

chirurgicales. 3* édition. 
Tome pbbhieii. 1 fiurt vol. in*18. 8 fr. '^ Maladies 91a peuvent se 
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montrer dans toutes ou presque toutes les parties du corps : lésions 
inflammatoires, traumatiques; lésions consécutives an traumatisme 
t ou i l'inflammation. Maladies virulentes Tumeurs. — Affections des 
divers tissus et systèmes organiques : Tissn cellulaire, bourses 
aérenses, peau, veines, artères, ganglions lymphatiques, nerfs, 
muscles, tendons, os. 

Ton DioxiÈHE. i vol. in- 18. 8 fir. — Maladies des articulations. — 
Affections des régions et appareils organiques: crâne, cervean,, 
rachis, appareil olfactif, appareil auditif, appareil de la vision. 

T«ifc TROISIÈME, p. MM. Tbrrier, Broca et Harthanit. i vol. in-i8. 8 fr. 
Malad. de l'appareil de la vision (suite), de la face, des lèvres^ des dents.. 

Tome QUATRiiMB, par MM. Terrier, Broca et Hartkanii. 1 vol.in-18. 
3 fr. — Maladies des gencives, des maxillaires, de la langue,. 
de la région parotidienne, des amygdales^ de l'œsophage, de» 
voies aériennes, du larynx, de la trachée, du corps thyroïde, dn con^ 
de la poitrine, du sein, de la mamelle, etc. 

lANOT. Contrltontton h l'étude des rapports npierMdes de roell 
«t de l'nténM, «ell utérin. 1892. i br. in-8. 2 fr. f»Q 

lOYALEYSKY. I^'lTrecnerie, causes, traitement. In-8. 1 fr. 50 

LANGËREAUX. Traité historlqne et pratique de la ■yphllto. 
S* édition. 1 vol. gr. in-8, avec fig. et planches coloriées. 17 fr. 

liBFEBYRE. Des défformatloBs estéo-artieulalres, consécutives à 
des maladies de l'appareil pleuro-pulmonaire In-8, 1891 . A fr. 50 

JJB FORT (Léon), professeur à la Faculté de médecine de Paris. OBuTres 
«oaapiètcs, publiées par le D'^ Lejars (1895-1896). Tome l : Hygiène 
hospitalière, démographie, hygiène publique, 1 vol in-8, 20 fr. 
Tome II : Chirurgie militaire, enseignement, i vol. in-8, 20 fr. 
Tome m : Chirurgie. 1 vol. in-8. 20 fr. 

LE NOIR. Histoire naturelle élémentaire^ In-12,avecgrav. 5 fr. 

L£PIN£. i<e ferment «lycolitlque et la pathe^énle du diatoète. 
In.8. 1891. 1 fr. 

KAG GORMAC. Manuel de ehlrurcie antiseptique. In-8. 2 fr. 

MANNHEIMER (M.). I.e gâtisme au cours des états psyeHopa- 
ildques. 1 vol. in-8. 1897. 3 fr. 50 

XAREY. Mouvement dans les ffonetlons de la vie. In-8. 3 fr. 

MARREL (D" Paul). i.es phoMes. 1 vol. in-8. 1895. 1 fr. 50 

IIORIN (Gh.). Structure anat. et nature des individualités du 
syst. nerveux, causes réflexes physlo-psychiques. In-8. A fr. 50 

MOURAO-PITTA. Madère, station médicale Axe. ln-8, carU 2 fr. 

If CRGHISON. »e la lièvre typhoïde. 1 vol. in-8. 3 fr. 

MÉLATON (de Tlnstitut). Éléments de pathologie chirurgicale. 
Seconds édition complètement remaniée par MM. les docteurs Jahadt,. 
P^H, Dbsprés, Gillbttb et Horteloup, chirurgiens des hôpitaux. 
Ouvrage complet en 6 vol. gr. in-8, avec 795 fig. dans Iç texte. 32 fr. 
On vend séparément les volumes : 
Tous PREMIER, rcvu par le docteur Jamain. Considérations géné- 
rales sur les opérations. -^ Affections pouvant se montrer dans toutes 
ies parties du corps et dans les divers tissus. 1 fort v. gr. iu-8. 3 fr. 
Tome deuxième, revu par le docteur Péan. Affections des os et des 
mrticulations. 1 fort vol. gr. in-8, avec 288 fig. dans le texte. 5 fr. 
Tome troisu^me, revu par le docteur Péan. Affections des articu^ 
lotions (suite), de la tête, des organes de rolfaction, i voL gr. in-8, 
avec 1A8 figures. A fr. 50 

Tome ouatriâme, revu par le docteur Péan. Affections des appa» 
reils de l*ouU et de la vision, de la bouche, du cou^ du corps 
thyroïde, du larynx, de la trachée et de f œsophage. 1 vol. gr. in-8y 
avec 208 Çgures dans le texte. — Me se vend pas séparément. 
Tome coromÈnSy revu par les docteurs Péan et Després. Affectionê 
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de la poitrine^ de r abdomen ^ de l'anus^ du rectum et de h. région 
sacro^o€cygienne,.i vol. gr. in-S, avec 61 fig. dans le texte, â fr. 50 
ToHB SIXIÈME, revu par les docteurs Després, Gillette et Hor- 
teloup. Affections des organes génito-urinaires de Vhomme, des 
organes génito-winaires de la femme ^ des membres, 1 vol. gr. 
in-8, avec 90 flg. 10 fr. 

NIGAISE. Des lé»l«a« de IHntestin «an* len bernles. In-S. 3 fr. 

ONIMUS et LEGROS. Traité tf*éleeirlelié nédieale. i fort vol. 
in-8, avec 275 fig. dans le texte. 2* éd. par le D' Orimus. 17 fr. 

PA6ET (Sir James). Leçeas fie ellnlqne elilriirsleale.Gr.in-8. 8fir. 

PANSIER. liCa manlffestatioBB eenlalre* de l'hystérie, cell hys- 
térique. 1892. 1 vol. in-8, 3 pi. hors texte. A fr. 

PARISOT (P.). Études d'hygiène sur iwaney et le département de 
Meurtbe-et-Moselle. 1893. In-8, avec 2 pi. 1 fr. 50 

PETIT (L.-H.). Bes tumeurs «aseuses du eeu. 1 vol. in-E. 3 fr. 

PETIT (R.). De la tuhereulose des «ansiions du eeu. in-8. A fr. 

PHILIPS. (Durand de Gros), influence réciproque de la pensée, 
de la sensation et des mouvements vécétatiffs ln-8. 1 fr. 

P0UGHET(6.). Charles liohln, sa vie et son œuvre, ln-8. 3fr. 50 

— liO hlolosie aristotélique. 1 vol. in-8. 3 fr. 50 
RETTERER (Ed.). Développement du squelette des extrémités 

et des produet. cornées ches les mammifères, ln-8 av. 4pl. Af. 
RICHARD. Pratique Journalière de la chirurgie. In-8.2«éd. 5 fr. 
RIGHET (Gh.). Stroeture des circonvolutions céréhr. In-8. 5 fr. 
RIETSGH. Reproduction des cryptocames. In-8; avec flg. 5 fr. 
ROISEL. lios Atlantes. Études antéhifitoriques. In-8. 7 fr. 

8AB0URIN (Gh.). Anatomie normale et pathologique de la 

«lande hillalre de Thomme. In-8, avec 233 figures. 8 fr. 

SIMON (P.). Des fractures spontanées. 1 vol. in-8. 4 fr. 

TARDIEU. Manuel de pathologie et de clinique médicales. 

4® édition, corrigée et augmentée. 1 vol. gr. in-18. 2 fr. 50 

TATLOR. Traité de médecine lésale, traduit sur la T édition 

anglaise, par M. le docteur Henri Goutagne. 1 vol. gr. in-8. 4 fr. 50 
TERRIER (F). De roesophasotomle externe. In-8. 3 fr. 50 

— Des anévrismes cirsoVdes. In-8. 3fr. 

— Éléments de pathologie chirurgicale générale. 1*' fasci- 
cule: Lésions traum.et leurs complications» 1 v.in-8. 7 fr. 2* fasci- 
cule : Complications des lésions traum. Lésions tnflamm, In-8. 6 fr. 

THÊVENIN et DE VARIGNY. Dictionnaire ahrégé des sciences 
physiques et naturelles. In-18. 5 fr. 

THULIÉ. liU manie raisonnante du docteur Campagne. In-8. 2 fr. 

VALENTINO (V.). Motes sur rinde. Serpents. Hygiène, Médecine. 
Aperçus économiques sur Vinde française. (Gouronné par l'Université 
de Bordeaux). 1906. 1 vol. in-16. 4 fr. 

VARIGNY (H. de). I^'excltahlilté électrique des circonv. céréhr. 
et la période d^excltation latente du cerveau. In- 8. 2 fr. 

YASLIN (L.). Études sur les plaies par armes h feu. In-8. 6 fr. 

YIRGHOW. Pathologie des tumeurs. Tome I, grand in-8, avec 
106 flg. 3 fr. 75. — Tome II, avec 74 fig. 3 fr. 75. — Tomk III, 
avec 49 fig. 3 fr. 75. -— Tome IV (1«' fasc ), avec fig. 1 fr. 50 

TVERT. Traité pratique et clinique des hiessnresdn glohe 
de roDll. Introduction du D' Galezowski. 1 vol. gr. in-8. 12 fr. 

— Applications médlco-chlmrg. de l*adrénallne. In-12. 4 fr. 
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PUBLICATIONS PÉRIODIQUES 

Les Abonnements partent du 1" Janvier • 



Revue de médecine 

Directeurs : MM. les Professeurs BOUCHARD, de l'Institut ; BRISSAUD ; 

CHAUVBAU, de l'Institut ; LANDODZY ; LÉPINE. correspondant de rinstitut; 

PITRES ; ROGER et VAILLARD. 

Rédacteurs en chef: MM. LANDOUZY et LÉPINE. 

Secrétaire de la rédaction : D' Jean LÉPINE. 



Revue de chirurgie 

Directeurs : MM. las Professeurs Félix TERRIER, BERGER, PONGET et QUÉNU. 
» Rédacteur en chef : M. FlI^Lix TERRIER. 

27* année, 1907 
La Revue de médecine et la Revue de chirurgie^ qui constituent la 2* série de la Revue 
mentuelle de médecine et de ehimrgiet paraissent tous les mois; chaque livraison de la Revue 
de médecine contient de 5 à Ô feuiUes grand iii'^, avec gravures ; chaque livraison de la Revue 
de ehirurgit contient de 8 à 9 feuilles grand in^, avec gravures. 

PRIX D^ ABONNEMENT : 



Poor la Revue de Médecine 

Un an, du i" Janvier, Paris. 20 fr. 

Un an, départements et étranger 23 jtr, 

La livraison : 2 francs 



Ponr la ReToe de Odrargia 

Un an. Paria » 30 fr. 

Un an, départements et étranger.... 33 fr. 
La livraison : 3 francs 



Les deux Revues réunies : un an, Paris, 4& francs; départemenla et étranger, 50 francs. 

Les quatre années de la Revue menmeîle de médecine et de chirurgie (1877, 1878, 1879 et 
1880) te vendent ehaenne séparément 20 francs ; la Uvraiaoni 2 franos. 

Les années écoulées de la Revue de médecine se vendent 20 francs chacune; les dîx-hnit 
premières années de la Revue de chirurgie se vendent le même prix et, à partir de l'année 1899, 
30 francs chacune. 

Journal de f/lnatomie 

et de fa Physiologie normales et pathologiques 

DE L'HOMME ET DES ANIMAUX 
Fondé par Ch. Robin, continué par Georges Poughet 
Dirigé par MATHIAS DUVAL, 
Membre de l'Académie de médecine, Professeur à la Faculté de médecine de Paris. 
Avec le concours de MM. les Professeurs Rbttbrsr, Tournbux, 
et Gustave Loisel. 
43' année, 1907 
Ce journal paraît tous les deux mois et a pour objet : la tératologie^ la cMmie organique, 
l'hygiène^ la toxicologie et la médecine légale dans leurs rapports avec l'anatomie et ia physio- 
logie, les applications de l'anatomie et de la physiologie à la pratique de la médecine, de Ut 
chirurgie et de l'obstétrique. 

Il forme à la fia de Tannée un beau volume grand in-8, de 700 pages environ, avec de nom- 
breuses gravures dans le texte et des planches litbograpfaiées en noir et en eoolenr hors texte. 

Un an : pour Paris» 80 francs ; pour les départements et l'étranger, 33 francs. — La 
livraison, 6 fi^ncs. 

La première année, 1804, est épuisée; les suivantes, 1865 à 1869, 1870-71, 1872 i 1877, 
sont en vente au prix de 20 francs l'année, et de 3 fr. 50 la livraison. Les années ultérieures» 
depuis 1878, coûtent 30 francs chacune, la livraison, 6 francs. 
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PUBLICATIONS PÉRIOiDIQfDEB "^ ..^ 3i 

Bévue ée /'Ecofe ti' Anthropologie de Parîs^ ^ 

REGUEÏL ME^NSUSL PtmLUÊ par les protessedrs 
(17* année, 1907) 
La Revue âe l^Éoole d'Antliropolospie de Paris pacalt ie £5 de chaque mois. 
Chaque iivraisoB f&nne an cahier de detix feuiNes in-<S raisin de ^3 pages, «vec nombreases fra» 
vures dans le texte. 

Abennement: XMian (à partir du 15 janvier), jpmir tous pay>s« lOiraocs; la livraison, 1 franc 
L/es cnn^s écoulées se vendent s^arèment .iO francs eîiacvne. 

Journal Ve Psychologie 

iformah et pathoJ^lque 

Dmi«fi PAR LE» DOCTEURS 

Ptterro JA.N&T et G. DUMAS 

Processeur de psychologie au Collège de France. Chai^gé ck cours à la SorbcHtme. 

Parait tous les deux moiis, par fascicules de lOO pages enfxron. 
(«« amiéei 1907) 
ABONNEMENT : tin an, du V>^ janvier, 14 «r. 

Las travaux contsernant les "études psycholojgiiques étaient dissémûnëa, «n Franoe et à rétsanger,. 

dans un grand nombre de recueils spéciaux; ies uns n'étalent lus que par les philosophes, le« 

- autres -que par les médedns, les jurisconsultes, les psychologues de Féducation ou les sociologues. 

11 -a paru important Ae groupei* les analyses *de œs di^cers travanx dans u>n seul journal qui est 
devenu une soi^ de CenlralMatt povtr tous ceux qui s'intéressent «va. études de psychologie 
normale et patholeg&q.iie. Les médecins «et an particulier les aliéniates y trowvent toutes les études 
et les recherches faites par les psychologues de laboratoire et les p^hysio légistes ; ceux-ci, à .l«u<r 
tour, y trouvent taut^es les observations paillholegiques indispensables ipour leurs études. Un 
chapitre spécial tiuit le flecteur au courant ées Techerohes curieoEies entreprises aujourd'hui de 
tous côt^s sur ces phénomènes dits supranormauxi, situés sur les Itontiëres 'de la science. 

Une première pairie du ,/ot(7*na{ fajppor^des expériences pathologiques et des observation» 
rels^ves aux 'psychoses et aux •névi>09eSy pas^ciâièrement ii^téressantes pour INètude des pro- 
blèmes actuels de >la fisychologie . 

Recueil d' ophtalmologie 

Dirigé par MM. les àoetenrs GALE^ZOWSKI et CHABV!E!L. 

Mensuel. — 8' série. — 27« année, 1!907. — Abonnement: Un an, du 1^' JMiviei. 
France et étranger, SBO francs. 

Le Reciteil d'ophtAtmologie publie «haqne mois le «compte rendu officiel et intégral de» 
séances de la Société (TOphtalmolêgie de 'Pvriv. 

fievm tfe thérapeutique médico-chirurghak 

Publiée sous la éireGldon de MM. lés profosseavs Soughard, CrUTftK, Laiwelonguc, LàSOM^iaT 
«t PdiiRMiKa. — Rédacteur en chef : M. ie docteur RAOUL BDONBBL. 
74»«BBaée, 1907 
Paraît les l" et 15 de chaque làiois. — Abonnement: Un an, du 1" Janvier, France, 

12 irancs ; étnoiger, 18 francs. 

Bévue Médicale de l'Est 

PAftJUSSANT LE 1» £T LE 1*5 JBIS GEtAQUE MOIS {Z'ê!^ nnnêe, l'907) 

Comité 4b Rédactrion :: UM. les professe«|« 'Baraban, Bbrnbeiii, iDimamoe, Gross, Herbott . 

Hetb&kAieioh, Scuhitt, Spillmann, de la Faculté de mMeoLae de Nancy. 

R^dactear en chef : M. P. PARISOT, jn'ofesseur a la Faculté ^Ae médecine de Nani^, 

Abonnement:: Un aa, du i» janvier, .12 francs. — Pour ^les ^âbudiant^ '6 francs. 

Archives italienoes de Biohgie 

l^ubliéesen fraafais par A. MD^SO, -professeur à l'Université de Turin. 
Tomes I et It iS»% SOirancs. — Ternes m à XLI <1«83 à 1906), dhacun 90 ihmcs. 
Ces .Archivée iiaraissent sans périodicité ifixe ; chaque tome, publié «n 3 Tascicules, eoftte 
'SO francs, payables d'avance. 
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